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Introduzione. 


La struttura dei cromosomi nei nuclei in riposo diploidi e poliploidi — 
somatici e germinali — é stata studiata recentemente da diversi AA., e, 
in generale, si pud dire che le conclusioni raggiunte concordano nel 
confermare ia esigenza teorica posta dalla Genetica: che i cromosomi, 
durante il riposo nucleare, si mantengono in forma di cromonemi a 
spirali irregolari. Scarsa fissabilité e colorabilitaé sono le sole carat- 
teristiche negative che rendono poco visibili i cromosomi nei nuclei 
in riposo, tranne in pochi casi eccezionali. In pratica gli aspetti dei 
nuclei in riposo si possono classificare nel modo seguente: 

1. Quello, pit frequente, del nucleo con aspetto di gomitolo di fila- 
menti sottilissimi e sinuosi, che rappresenta il caso generale. e viene 
talvolta chiamato nucleo reticolato (MANTON 1935), e, io credo, impro- 
priamente, perché il reticolo presuppone le anastomosi tra i filamenti, 
le quali in realta non esistono. 

2. Quello del nucleo di tipo ,,salivare‘‘ dei Ditteri con cromonemi 
omologhi quasi despiralati, in sinapsi stabile (nuclei poliploidi). 

3. Quello del nucleo, per es. della Spirogyra (GEITLER 1935); dove 
si riconoscono solo piccole porzioni eterocromatiche (nucleo acromatico), 
mentre il resto generalmente non é colorabile (GEITLER 1935). 

4. Quello descritto in nuclei diploidi e poliploidi di molti Rincoti 
da GEITLER (1937, 1938, 1939, 1940, 1941), in alcune cellule di Artemia 
salina (Baricozz1 1942), dove i cromosomi mantengono un aspetto 
contratto e colorabile, anche se a contorni indecisi. 

5. Infine vi sono nuclei con una reale struttura reticolare, alveolare 
0 spugnosa, cioé con cromonemi anastomizzati irregolarmente tra loro: 
le osservazioni pit sicure si riferiscono a nuclei che non si dividono pit, 
nei quali percid pud andare perduta l’individualita dei cromosomi 
(Baricozzi 1942). 

I nuclei descritti nei diversi tessuti con aspetto granulare, alveolare 
0 spugnoso sono oggi generalmente considerati artefatti tecnici: i granuli 
appaiono in seguito alla sezione trasversale dei cromonemi; le anastomosi 
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tra i cromonemi possono realizzarsi come prodotto di alterazione quando 
siano avvenuti smescolamenti per opera di fissatori, oppure risultano 
solo da un fenomeno apparente, derivato dal numero elevato e dalla 
lunghezza dei cromosomi che simulano diramazioni e ponti tra Puno 
e Valtro, quando in realt& si tratta solo di accostamenti tra elementi 
vicini. 

Oltre ai cromosomi filamentosi, detti anche eucromatici, si riscon- 
trano cromosomi interi 0 porzioni di cromosomi dall’aspetto contratto: 
é noto che a questi si d& il nome di parti eterocromatiche dellassetto, 
che possono rimanere staccate o fondersi in zolle o masse globose, distinte 
col nome di cromocentri. 

Infine nel nucleo in riposo si nota almeno una formazione sferoidale, 
colorabile con molte sostanze coloranti acide, e scarsamente tingibile 
con la reazione di FEuLGEN: il nucleolo. 

Concludendo: i tre elementi figurati del nucleo in riposo sono: i cro- 
monemi eucromatici, le masse eterocromatiche e i nucleolo (0 i nucleoli). 
Kssi sono immersi nel succo nucleare. 

Se si pud dire che — su queste basi — il contenuto morfologico del 


nucleo sia abbastanza noto, non altrettanto si pud affermare per la - 


struttura che, specialmente Je parti eucromatiche, presentano nei singoli 
casi. Quando queste si appalesano senz’altro come filamenti (allinea- 
menti di cromomeri) avvolti in spirali irregolari, non si presentano altri 
particolari problemi. Ma se invece come nel caso dei Rincoti -- 
essi assumono piuttosto l’aspetto di masse dai contorni poco definiti, 
resta da identificare la loro struttura intima, o — in altri termini —— 
resta da vedere di quanto essa differisca da quella a filamento sinuoso, 
che si assume generalmente come tipica. 

Nei confronti dei Rincoti, non é stato ancora detto con precisione 
come debba essere considerata la struttura di questi cromosomi in riposo. 
GEITLER, nel suo ultimo lavoro del 1941, non aggiunge nulla a quanto 
afferma nel suo trattato del 1938, dove — a pag. 125 — riconosce che 
gli autosomi eucromatici si mantengono pressoché inalterati durante 
il riposo nucleare. Percid si potrebbe pensare che la spiralizzazione e 
la contrazione rimangano pressoché invariate anche a mitosi o endo- 








mitosi ultimata. 

Ritengo che sia degno di interesse chiarire meglio i fenomeni carat- 
teristici dei cromosomi che durante il riposo nucleare presentano un 
aspetto diverso da quello che abbiame indicato come tipico (filamenti 
a spirali), e percid ho preso in esame le cellule di rivestimento dei folli- 
coli testicolari di Gryllotalpa gryllotalpa L. e cellule aberranti che fanno 
parte del contenuto dei follicoli stessi; le prime, se pure derivate forse 
— WIniwarRTER 1927 — da cellule germinali primitive, sono cellule 
somatiche; le seconde possono essere ritenute cellule germinali. 
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Materiale e metodo. 

I materiale studiato (Gryllotalpa gryllotalpa L., forma con 2 n -= 18)! 
venne raecolto nella primavera e nellestate de! 1941 tra Milano e Pavia. 
Furono preparati maschi appartenenti ai diversi stadi Jarvali, ninfali 
e adulti (per Ja descrizione degli stadi v. Conre 1928), e anche alcune 
femmine (larve e ninfe). 

Le gonadi vennero estratte dal corpo e¢ immediatamente trattate. La colora- 
zione usata fu prevalentemente quella col carminio acetico (colorazione per L ora 
e'/, di frammenti di meno di!/, em), con cui furono allestiti preparati permanenti, 
montati in cuparal. Una parte del materiale venne fissato in ZENKER, © servi per 
la reazione di FeuLGen, escguita su frammenti poi schiacciati (tempo di idrolisi: 
15 min.). Aleuni stadi furono controllati su preparati in sezione fissati con Champy 
e colorati con ematossilina ferrica, che avevano servito per una mia_ precedente 
ricerca (1933). 

J preparati furono osservati con luce verde (filtro Lifa) e obb. 1/,, imm. Koristka, 
oc., 18 comp. Zeiss. [I disegni vennero ricavati colla camera lucida di Abbe. Le 
misurazioni: dei cromosomi vennero eseguite colPausilio del curvimetro, per gli 
stadi ad andamento sinuoso, come per es. il pachitene. 


: Osservazioni. 
I. Cellule di rivestimento del testicolo. 

IL testicolo del grillotalpa consta diun gran numero di follicoli piri- 
formi, che sboccano, mediante brevi canalicoli, nel condotto deferente. 
Questa descrizione (che io riconfermo) si ricava da un lavoro di WINt- 
WARTER (1927), nel quale si accenna allesistenza di un rivestimento 
cellulare dei follicoli, i caratteri citologici del quale non sono perd de- 
scritti. Dai miei preparati risulta che devono essere distinte due cate- 
vorie di cellule: quelle grandi che rivestono con un unico strato i folli- 
coli, e quelle assai pitt piccole, che rivestono i condotti. Queste ultime 
hanno una struttura nucleare poco decifrabile, e non sembrano costi- 
tuire un materiale interessante. Le prime invece meritano di essere 
esaminate nei loro particolari. 

Dird subito che uno dei caratteri principali di queste cellule di rivesti- 
mento é quello di presentare parecchi aspetti caratteristici delle cellule 
poliploidi: pitt avanti passerd in rassegna gli elementi favorevoli a questa 
tesi. In relazione a quanto ho detto, distinguerd Je osservazioni fatte 
a seconda del loro oggetto, nel modo seguente: 

a) eterocromatina, 

b) nucleolo, 

¢) cromonemi eucromatici. 

a) L’eterocromatina. La reazione di FevLGen mette in evidenza due 
masse intensamente colorabili (talvolta 3.04), compatte e di contorno 
angoloso: non esito ad interpretarle come masse di eterocromatina, 
cioé come cromocentri (fig. 1). 

1 jl numero diploide 18 & nuovo per il Gryllotalpa italiano: sinora erano cono- 
sciute due ,,razze** citologiche: a 12 (Nord Italia) e a 15 cromosomi (Campania). 
23* 
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Constatato cid, resta da vedere a che cosa corrispondono; sono in- 
fatti possibili due eventualita: 1) Che siano formate da cromosomi intera- 
mente eterocromatici, 2) che risultino dal confluire di porzioni etero- 
cromatiche appartenenti a cromosomi diversi. 

Per stabilire questo, é necessario conoscere anzitutto le condizioni delle 
masse eterocromatiche in cellule sicuramente diploidi, e ho esaminato 
percid le spermatogonie (fig. 9a), constatando che esse generalmente 
contengono un solo cromocentro, e talvolta due pit piccoli. Da cid 
si pud dedurre che nell’assetto diploide vi sono almeno due masse etero- 
cromatiche primitive, che, generalmente, si fondono in un cromocentro 
solo. E’assai meno probabile pensare che la condizione primitiva sia 
V’inversa, perché é noto (per es. nei nuclei dei Ditteri) che varie parti 
eterocromatiche tendono a fondersi 

in una massa unica. Se dunque 
vi sono delle zone eterocromatiche 
che si fondono assieme, si pud ten- 
tare di identificare dove esse siano 
situate nei cromosomi mitotici. E 
noto che (DaRLineTon 1937, pagg.. 
307—309) quei fenomeni di diversa 
contrazione, spiralizzazione e con- 
. densazione (eteropicnosi), sui qualisi 
Fig. 1. Nucleo di rivestimento del testicolo, basa la distinzione tra eucromatina 
con due cromocentri e cromosomi modica- (non contratta nel riposo) ed etero- 
mente contratti. Color. colla reazione di : o 
FEULGEN. (Ingr. circa 550 volte.) cromatina (contratta nel riposo), 
possono rivelarsi durante la profase 
e la telofase, oppure durante gli stadi pachitene e diplotene. Siccome le 
profasi e le telofasi del grillotalpa non si dimostrano adeguate all’osser- 
vazione (sono probabilmente stadi troppo rapidi), ho preferito prendere in 
esame il pachitene. In questa fase della meiosi si distinguono generalmente 
due estremita cromosomiche eteropicnotiche (= eterocromatiche), e sembra 
logico ritenere che queste rappresentino la principale origine del materiale 
che nel riposo si fende a formare il cromocentro (fig. 2). Naturalmente 
vi possono essere altri tratti eterocromatici, forte troppo piccoli per essere 
visibili, intercalati lungo i cromosomi. I] fatto che ci siano due estremita 
eterocromatiche spiega pero il fatto che, talvolta, nelle cellule diploidi ci 
siano due cromocentri, e che in quelle presunte poliploidi (tetraploidi), dove 
se ne contano quasi sempre due, se ne possano avere anche tre o quattro. 

Il numero dei cromocentri ci permette di raccogliere un elemento 
importante per apprezzare il numero cromosomico, nelle cellule poli- 
ploidi. Se wn cromocentro corrisponde a 2n (= 18), due cromocentri 
corrispondone:a 4n (= 36), cioé alla condizioni tetraploide. Possiamo 
gia dire, dunque, che le cellule di rivestimento dei follicoli del testicolo, 
se sono fornite di due cromocentri, sembrano essere tetraploidi. L’indizio 
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sarebbe pit: sicuro se la tendenza a fondersi tra porzioni diverse di eterocro- 
matina fosse pitt intensa, o se vi fossero i cromosomi sessuali interamente 
eterocromatici, come nel caso di Gerris e di altri Rincoti (Gerr- 
LER 1937). Invece quest’ultima possibilita é da scartare del tutto, 
perché il comportamento degli ete- 
rocromosomi (cheesistonoin numero 
di due nel maschio) non lascia 
dubbio anche durante la diacinesi. 
La fig. 3 illustra un caso di 8 tetradi, 
dove é evidente lostesso grado di 
spiralizzazione e di contrazione in 
ciascuna di esse. 





Fig. 2. Fig. 3. 
Fig. 2. Coniuganti allo stadio pachitene: due di essi hanno una estremita eterocromatica. 
Color. col carminio acetico (Ingr. circa 1750 volte). 


Fig. 3. Tetradi diacinetiche. Color. col carminio acetico. (Ingr. circa 1750 volte.) 


b) Il nucleolo. In ogni cellula diploide (spermatogonia) vi é di regola 
un nucleolo solo. Esso di associa intimamente al cromocentro, formando 
un corpo unico che si tinge fortemente coll’ematossilina ferrica. Col 





a b . 
Fig. 4 ae b. Nuclei di cellule di rivestimento del testicolo; ogni nucleo (presumibilmente 
tetraploide) ha due cromocentri accollati ai nucleoli, ec i cromosomi contratti. Color. col 
ecarminio acetico (cfr. fig. 1 colla reazione di FEULGEN). (Ingr. cirea 1750 volte.) 


carminio acetico (fig. 4) il nucleolo é quasi sferico e appare come una 
goccia; colla reazione di FEULGEN risulta un’ombra leggerissima, col- 
locata immediatamente vicino al cromocentro. Nelle cellule di rivesti- 
mento dei follicoli del testicolo, vi sono due nucleoli quando vi sono 
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due cromocentri: ogni cromocentro regola dunque la formazione di un 
nucleolo. II significato della associazione tra nucleolo e cromocentro 
verra esaminata piu avanti, nella discussione dei risultati. Qui ricorderd 
solo brevemente che WINIWARTER (1927) applicd diversi metodi di 
colorazione allo studio del nucleoli nelle spermatogonie di questa specie, 
determinando che ne esiste uno o due; ma i suoi risultati non sono con- 
frontabili coi miei (anche se coincidenti), perché, colla tecnica da lui im- 
piegata (usd diversi metodi, ma non la reazione di FEULGEN), non gli 
era possibile differenziare il cromocentro dal nucleolo, nel modo che si 
intende oggi. 

¢) I eromonemi eucromatici. I cromonemi devono essere considerati 
dal punto di vista della struttura e del numero. 

Cominciamo con il primo punto. 


La prima constatazione da fare é che i nuclei delle cellule in questione 
sono quasi sempre in riposo, e non mostrano frequentemente stadi sicuri 
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Fig. 5. Cromosomi di nucleo probabilmente Fig. 6. Cromosomi di cellule di rivestimento 


tetraploide: é evidente la struttura a spirale 
completa (a destra) o parziale (a sinistra). 
Color. col carminio acetico. (Ingr. circa 


. del testicolo, con struttura interna masche- 


rata da un pallide rivestimento di matrice. 
Color. col carminio acetico. (Ingr. circa 
1750 volte.) 





1750 volte.) 


di mitosi o di endomitosi: cid non ostante la loro struttura non é sempre 
la stessa. In alcuni casi i cromonemi sono nello stato di filamenti sinuosi, 
nei quali si intravvede la serie dei cromomeri in successione spiralata 
(fig. 5); in altri, i cromonemi sono pit corti e grossi, e pure mostrano 
una pill o meno evidente spiralizzazione; nei casi pit frequenti essi sono 
corti e grossi e non mostrano alcuna spiralizzazione (fig. 6). Possono 
essere bastoncini diritti o curvi, a cortorni netti o vaghi, talvolta per- 
fino simili a nubecole (figg. 7, 8); sono questi (figg. 7, 8) che ricordano 
pit da vicino le figure di GzrTLER (1937) per i Rincoti e le mie per Artemia 
(1942). In tutti questi aspetti diversi non si scorge mai una spaccatura 
longitudinale e non si riconoscono altri elementi per attribuire loro il 
significato di stadi di endomitosi: l’elemento pit convincente per escludere 
ogni fenomeno di divisione é, secondo me, desumibile dalla persistenza 
dei cromocentri, che durante |’endomitosi devono trasformarsi in porzioni 
di cromosoma. Sono percid incline a pensare che in questi nuclei si 
realizzi (anche lontano da fenomeni di riproduzione cromosomica) un 
grado di accorciamento variabile in casi diversi, che spesso é sufficiente 
a renderli visibili e distinguibili, malgrado la loro distribuzione caotica 
nello spazio nucleare. Che i numerosi stadi contratti non siano (almeno 








di norma) in rapporto con endomitosi é anche provato dal fatto 
che questi stadi sono frequenti, mentre le vere endomitosi devono 


Fig. 7. Nucleo di cellula di rivestimento del testicolo mostrante i cromosomi nel loro aspetto 
pid comune. Color. col carminio acetico. Fu disegnata solo una parte dei cromosomi; si 
yedono alcuni nucleoli. (Ingr. circa 1750 volte.) 


essere rare: infatti queste cellule 
— dato il numero dei cromo- 
centri — non poterebbero essere 
pit che tetraploidi (in generale), 
e cid equivale a dire che, in 
ogni cellula, ha luogo una endo- 
mitosi sola. 

Sembra —- in conclusione — 
che questi cromosomi possano 
essere pili o meno accorciati, in 
diversi nuclei. Si tratta ora di 
vedere piti da vicino quale sia 
la loro struttura. 

Siccome un cromosoma con- 
sta essenzialmente del cromo- 
nema e della matrice, le sue 
caratteristiche particolari, nei 
diversi stadi, sono sostanzial- 
mente da riferirsi a diversi modi 


di spiralizzazine del cromonema e di contrazione della spirale, in parte 
per opera forse della matrice (KuwaDA 1939, Baricozzi 1942), oppure ad 
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Fig. 8. Cromosomi di cellule di rivestimento con 
forma diffusa in nucleo octoploide. Color. col 
carminio acetico. (Ingr. circa 1750 volte.) 
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accorciamento senza spiralizzazione dovuto ad altre cause (DARLINGTON 
e Urcotr 1939, RESENDE 1940). 

Il nostro problema é di determinare dunque lo stato in cui si tro- 
vano i cromonemi, e io credo che cid pud essere fatto comparando stadi 
adatti della mitosi e della meiosi. Con questo confronto si pud andare 
un po’ pit a fondo della semplice constatazione descrittiva dell’aspetto 
esteriore. 

Nella meiosi di ogni organismo abbiamo due stadi, utili a questo 
scopo: uno, caratterizzato da uno despiralizzazione praticamente totale, 
ed é il pachitene, nel quale anche la matrice é scarsissima, tanto che 
si vedono bene i singoli cromomeri; e due stadi estremamente spiraliz- 
zati, che sono le metafasi delle due mitosi maturative. Nella diacinesi, 
poi, ci si pud rendere ragione del tipo di spiralizzazione, che raggiunge 
poi il massimo appunto nelle metafasi successive. Si pud dunque avere 
un’idea dell’accorciamento.di un cromosoma, e decidere se esso é dovuto 
a spiralizzazione o no (la spiralizzazione é sempre un fattore di primo 
ordine nel determinare l’accorciamento (DARLINGTON e Upcort 1939), 
anche se in alcuni casi non é il solo) istituendo dei confronti tra lo stadio 
pachitene (cromonema praticamente despiralizzato), la metafase sper- 
matogoniale (cromonema spiralizzato), il cromosoma delle cellule di 
rivestimento dei follicoli testicolari (di cui dobbiamo determinare la 
struttura) e la metafase della I divisione di maturazione (stadio a for- 
tissima spiralizzazione). 

Questo confronto conduce a determinare l’entita dell’accorciamento 
rispetto allo stadio pachitene, e questo é l’unico tentativo che si possa 
fare con questo materiale: infatti l’impossibilita di compiere un conteggio 
delle spirali e di misurare esattamente lo spessore dei cromosomi, dato 
che questo é variabile e la figura generale dei cromosomi delle cellule in 
questione si stacca notevolmente da quella del cilindro, preclude il calcolo 
della contrazione (packing, sec. Dartineton e Urcotr 1939). Nella ta- 
bella sono indicati i risultati delle misurazioni, insieme al coefficiente 
di spiralizzazione secondo il metodo di Dartincton e Upcort (second2 
colonna). Perd io faccio subito qualche riserva (e dird poi nella discus- 
sione perché) circa il valore di questo coefficiente. 


Il valore di questo confronto quantitativo va inteso pero colle limita- 
zioni seguenti. Due stadi cromosomici caratterizzati da lunghezze differenti 
possono venire paragonati esattamente tra loro solo quando essi possono 
venire misurati con la stessa esattezza. Ora, i cromosomi metafasici sono 
poco deformabili, mentre i cromosomi pachiteni possono subire un al- 
lungamento artificiale in seguito allo schiacciamento, e, generalmente, si 
presentano con un andamento sinuoso (anch’esso in parte dovuto allo 
schiacciamento), che rende difficili le misurazioni. Percid il confronto 
deve essere accolto con cautela e gli deve essere attribuito solo un valore 
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approssimativo. Circa il metodo seguito dird quanto segue: ho dise- 
gnato numerosi cromosomi pachiteni e metafasici delle divisioni sper- 
matogoniali e della I divisione mitotica (una trentina), mentre quelli dello 
stadio corrispondente della II divisione non apparvero perfettamente 
chiari nei preparati. Siccome alcuni cromosomi dell’assetto di Gryllotalpa 
gryllotalpa sono pit: lunghi e altri pit brevi, ho prescelto i pit lunghi, 
seguendo il criterio seguito da altri AA. (v. DarLineTon e Upcorr 1939). 
Prese le misure, che apparvero molto vicine tra loro in ogni stadio 
studiato, se ne sono fatte le medie aritmetiche per il pachitene e le meta- 
fasi goniali e meiotiche. Invece, dato che — come é gia stato detto — 
nelle cellule di rivestimento dei follicoli testicolari si riscontrano cromo- 
somi con aspetti ben diversi da caso a caso, ho indicato le misure medie 
per ciascuno dei pit tipici di essi, che sono anche i pit frequenti. In 
questi ultimi cromosomi non si distinguono bene elementi particolarmente 
lunghi da altri particolarmente brevi. 

L’accorciamento é stato calcolato facendo la differenza fra ogni 
stadio e il pachitene, e riferendola a 100. 





























lungh Coefficiente 
a . di spiralizzazione| %Corciamento 
Pachitene 30,0 a _- 

Metafase goniale g e 9 8,0 3,7 73/100 
I metafase della meiosi 5,0 6,0 83/100 
Nuclei delle cellule di 17,0 1,8 43/100 
rivestimento dei follicoli 7,5 3,8 78/100 
del testicolo 5,0 6,0 83/100 
3,3 9,0 89/100 

Metafasi di queste cellule’ 0,5 (?) 60,0( ?) 93/100 (7?) 


L’accorciamento, come si vede, é massimo per la metafase I della 
meiosi, e cid corrisponde a quanto é generalmente conosciuto. Ora 
mettiamo in relazione l’accorciamento colla struttura dei singoli stadi. 

1. Metafase goniale (fig. 9). I cromosomi si individualizzano durante 
una breve profase assai difficilmente analizzabile, percid non si pud 
dire quanta parte abbia avuto la spiralizzazione nel produrre l’accor- 
ciamento ingente, che é intorno a 73/100. Nello stadio di profase non 
si vede alcuna traccia di spirale, tanto nei preparati colorati coll’aceto- 
carminio, quanto in quelli colla reazione di FruteEn. Tuttavia l’accor- 
ciamento é verosimilmente legato a una spiralizzazione. 

2. Metafase I della meiosi (fig. 11). Le tetradi appaiono come corpi 
ovoidali, durante la prometafase e la metafase; come anelli, durante 


1 Le misure delle metafasi dei nuclei sono solo indicazioni vaghe delle dimen- 
sioni reali, perché i cromosomi sono troppo piccoli per poter essere misurati con 
esattezza. 
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l’anafase, dato che i cromosomi del grillotalpa sono — almeno in gran 
parte — atelomitici, e, per di pit, con attacco mediano in quasi tutte 
le paia. L’accorciamento é assai forte (circa 83/100), ed & dovuto a 
una forte spiralizzazione forse doppia, di cui ci si pud rendere ragione 
esaminando gli stadi di diacinesi (fig. 10). I cromatidi sembrano avvolti in 
spire sottilissime che quasi hanno l’aspetto di pieghettature, oltre a formare 


poche spire (3—5) di ampiezza 


maggiore di quelle presente nelle 


Fig. 9a. Spermatogonia in riposo. Il nucleolo Fig. 9b. Metafase goniale. Color. col car- 
presso il cromocentro é pallidissimo. Reazio- minio acetico. (Ingr. circa 1750 volte.) 
ne di FEULGEN. (Ingr. circa 1750 volte.) 





metafase goniale: lo: spessore di questi cromosomi é maggiore di quello 

dei cromosomi goniali?. 
3. Cromosomi delle cellule di rivestimento dei follicoli in riposo. Baster& 
ora mettere in relazione quanto abbiamo detto circa gli aspetti di questi 
cromosomi coi diversi stadi che abbiamo preso 


@*® in esame. In generale (tranne in casi non fre- 
® quenti, come quello della fig. 5) non si incon- 
& trano cromonemi filamentosi: percid possiamo 


vera e propria despiralizzazione. Infatti le diverse 

. ; figure riprodotte (figg. 6, 7) ci presentano poi 
ae ocr ehnatingai ¢romosomi accorciati, che fanno pensare all’esi- 
meiosimaschile. Reazione stenza di un avvolgimento a spirale. Questo si 
di FEULGEN. (Ingr. circa 4 5 os a 
1750 volte.) vede ancora nella fig. 5, e traccie pit o meno evi- 
denti si scorgono non di rado, mai con quella rilas- 

ciatezza delle spire, caratteristica delle spirali dette residue da DARLING- 
TON: si pud dunque concludere che i cromosomi con accorciamenti del 
43:100, 78:100, 83:100 rispetto alla lunghezza del pachitene sono 
aimeno in parte spiralizzati: tuttavia devo riconoscere che le spire 
non si vedono sempre con chiarezza. E’comunque certo che in questi 
nuclei, i quali sicuramente sono lontani da fenomeni di riproduzione perché 
— come si é detto — i loro cromosomi non mostrano mai spaccature 
longitudinali e posseggono cromocentri, vié uno stato di non-distensione 


g°® concludere che, di norma, non si verifica una 


1 Una analisi della doppia spiralizzazione di questo stadio fu condotta dalla 
dr. A. Marrant, ed é ora in corso di stampa (Atti R. Acc. d’Italia). 
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del cromonema. I cromosomi pit accorciati, rappresentati nella fig. 8, 
meritano un esame particolare, anzitutto perché costituiscono un esempio 
comune nelle cellule studiate, poi perché sono — a mio avviso — i 
piu simili a quelli descritti da GxrrLeR (1937) nelle cellule somatiche 
polipolidi di Gerris lateralis e altri Rincoti, e da me (1942) nelle cellule 
«nutriciy dell’utero di Artemia salina. Tl loro accorciamento (89:100 
del pachitene) é il pit alto di tutti, e percid si potrebbe spiegare o mediante 
una doppia spiralizzazione pit contratta (a packing pit elevato, sec. Dar- 
LINGTON e Upcott) di quella della I metafase meiotica, o mediante un altro 
tipo di avvolgimento. E’facile escludere la prima eventualité confrontando 
la fig. 8 colla fig. 3, perché anche con spirali pit stipate, si dovrebbe 
pure vedere qualche cosa di simile a quello che si nota nella diacinesi.- 
Resta allora da cercare qualche altra spiegazione. L’esame dello stadio 
da la sensazione di una massa formata da granuli e, in base a cid, credo 
che si possa pensare a una disgregazione del cromosoma in una massa 
di cromomeri disordinati, oppure a un raggomitolamento del cromo- 
nema in modo tanto complesso da non lasciare traccia visibile del modo 
con cui si é fatto l’avvolgimento. Io credo che la prima ipotesi non 
regga, perché urta contro tutte le idee oggi accettate sulla compagine 
cromosomica; questa infatti deve essere ritenuta un sistema assai 
stabile, e non facilmente soggetto a disgregazione. La seconda ipotesi 
— del raggomitolamento del cromonema — non mi sembra invece 
urtare contro alcuna esigenza teorica; siccome non mi consta che 
sia stata gia proposta, la presento perd con molta riserva. Credo 
comunque che non sia difficile concepire il passaggio dalla fase con 
spirali a euella con filamenti raggomitolati: é poi chiaro che con 
avvolgimenti numerosi e avvicinati, pud venire realizzato un accorcia- 
mento fortissimo (cfr. fig. 15). 


Il secondo punto che mi sono proposto di esaminare é quello del 
numero dei cromosomi in queste cellule, e per la sua determinazione 
abbiamo gia ricavato qualche elemento dal conteggio dei cromocentri 
e dei nucleoli. Infatti, siamo gia indotti a pensare che le cellule somatiche 
studiate siano generalmente tetraploidi. Il conteggio dei cromosomi 
dovrebbe dare un numero pari a 36 (se 2 n = J8), e, infatti, in molti 
casi ci si avvicina assai a questa cifra. Perd la forma indecisa dei cromo- 
somi stessi e Ja difficolté a schiacciare bene i nuclei rendono molto in- 
certi i conteggi. Posso dire solo che, in generale, il numero si avvicina 
a quello che richiederebbe il numero dei cromocentri e dei nucleoli, cioé 
il tetraploidismo e, raramente, l’octoploidismo: é certo che il numero 18 
(diploide) viene superato. In conclusione le cellule con due nucleoli e 
due cromocentri possono essere ritenute tetraploidi; quelle pit rare 
con 4'nucleoli, altrettanti cromocentri e circa 72 cromosomi, sarebbero 
octoploidi. Naturaliiente non si esclude che vi possano essere anche 
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cellule eteroploidi (la cui formazione tenteremo di spiegare pitt avanti), 
con numeri superiori a 18, ma diversi da 36 e da 72. 

d) Mitosi ed endomitosi. Le cellule di rivestimento dei follicoli testi- 
colari sono sede di mitosi e — probabilmente — di endomitosi. Le 
prime — rarissime — hanno decorso regolare anche in nuclei ritenuti 
tetraploidi, e sono caratterizzate da un fortissimo accorciamento dei 
cromosomi, che diventano granuliformi (figg. 11, 12). E’difficile calcolare 
il loro accorciamento rispetto al pachitene, perché la loro piccolezza é 
tale che non permette una misura esatta: possiamo pero affermare senza 
tema di cadere in errore che esso supera di gran lunga il valore trovato 
per la I metafase meiotica. 

Per quello che si riferisce all’endomitosi, ritengo che essa deve aver 
luogo, perché altrimenti non si spiegherebbe la formazione di cellule 
dotate di caratteri di poli- 
ploidismo. Perd non sono 
riuscito a trovare quasi 
nessuno stadio che possa 
essere interpretato con cer- 
tezza come endomitotico. 





Fig. 11. Polo if telofase precoce in cellula dirivestimento del testicolo (tetraploide ?). Color. 
col carminio acetico. (Ingr. circa 1750 volte.) 
Fig. 12. Prometafase di una cellula di rivestimento, poliploide. Color. col carminio acetico. 
(Ingr. circa 1750 volte.) 

Infatti, tutte le forme che sembrano profasi (accorciamento dei cromo- 
somi con persistenza dei nucleoli) possono proseguire come mitosi 
normali, e percid non possono essere prese in considerazione come endo- 
profasi. Gli stadi che si potrebbero sicuramente interpretare come ap- 
partenenti ad una endomitosi, sarebbero: l’endoanafase (con i cromatidi 
in via di allontanamento e senza nucleoli) e l’endotelofase (con i cromo- 
somi semplici in via di despiralizzazione, entro la membrana nucleare 
intatta): non ho mai trovato stadi di questo tipo, e percid inclino a 
pensare che o le endomitosi sono estremamente rare (e cid é vero perché 
in ogni cellula non se ne ha che una, se di regola non si supera lo stadio 
tetraploide) e rapide; oppure che esse si svolgono senza alcun particolare 
fenomeno di accorciamento e visibilizzazione dei cromosomi (aumento 
di cromaticita) e passano percid inosservate. 

E’possibile che ambedue le ipotesi siano parzialmente vere }. 

1 Non si pit imputare il fatto alla mancanza di osservazioni nella stagione 
adatta, percché i preparati furono eseguiti dalle primavere all’estate, proprio mentre 
la gonade si svilluppa. 
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Tuttavia non voglio trascurare di rendere nota qualche osservazione, 
che io credo potra essere interessante quando fosse confermata su altro 
materiale. 


In alcuni nuclei (fig. 13) si vedono cromosomi in diverse fasi: aleuni 
sono sicuramente in riposo, ¢on struttura compatta (nella figura sono quelli 
a destra); aleuni invece sono in diverse fasi di riproduzione. Nella fig. 13 
l’elemento a sinistra sembra in endotelofase, mentre quelli al centro 
sono sicuramente in endometafase. Casi di questo genere non sono 
molto rari. 


Questa osservazione — che si orienta contro la tesi generalmente 
accolta della sincronia del ciclo di riproduzione per tutti i cromosomi 


noone es some, 
-—" -. 
on eet cee, 


a on 


Seman atemnngnennne es nen 


Fig. 13. Nucleo con cromosomi in diversi stadi. A destra, cromosomi in riposo (l’elemento 
a destra in alto ha un aspetto del tutto irregolare); a sinistra forme endomitotiche. 
Color. col carminio acetico. (Ingr. circa 1750 volte.) 


di un nucleo — potrebbe corroborare la prospettiva che da cellule ad 
assetto normale si formino cellule con assetto eteroploide iperploide. 


IT. Cellule germinali. 


Tra le cellule contenute nei follicoli del testicolo (cellule germinali) 
ho notato talvolta degli elementi con un numero elevato di cromosomi. 
I casi pit salienti si riferiscono a due cellule contenute in un preparato, 
una delle quali é illustrata nella fig. 14. 


Si tratta di elementi forniti di nuclei enormemente grandi, la cui 
dimensione non poté essere misurata, perché risultarono in preparati 
eseguiti colla tecnica dello schiacciamento che non lo permette. I nucleoli 
nel nucleo figurato sono 15: se essi si potessero interpretare come 16, 
due dei quali fusi in uno solo, si potrabbe pensare a un caso di 32-poli- 
ploidia, con 18 x 16 = 288 cromosomi. 
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Degna di nota é la struttura dei cromosomi, che sono filamentosi, 
simili a quelli dello stadio leptotene. La loro lunghezza starebbe a signi- 
ficare mancanza di spiralizzazione, e sotto questo aspetto l’analogia 
collo stadio leptotene é perfetta. Perd, mentra in quello stadio i cromo- 
meri sono visibili e cid. fa pensare ad uno scarso rivestimento di matrice, 
in questi nuclei giganti i cromomeri non si vedono, e questo induce a 
credere che essi posseggano uno strato di rivestimento (matrice) capace 
di far scomparire le variazioni di spessore risultanti dall’alternarsi dei 
cromomeri ai tratti intercreomomerici. Non si nota alcun fatto che indichi 
una sinapsi 0 una divisione longitudinale. 

Posso dunque concludere che si possono 
rinvenire nuclei poliploidi di cellule germinali, 
nei quali i cromosomi — dopo alcune endo- 
mitosi, che sarebbero precisamente quattro, 
quando ci siano 16 nucleoli — si mantengono 
in una fase di tipo leptotenico. 


Diseussione. 

Le osservazioni eseguite permettono di 
portare un contributo alla conoscenza di 
aleuni aspetti della struttura dei cromosomi, 
e principalmente a quelli della struttura dell’ 
eterocromatina, esaminata comparativamente 
rispetto a quella dell’eucromatina; dei rapporti 
che intercorrono tra nucleolo ed eterocroma- 
tina; del valore che la spiralizzazione ha nel 





Fig. 14. Nucleo di cellula 
germinale poliploide (si ve- 
dono diversi nucleoli). Color. produrre V’accorciamento dei cromonemi; e, 


col carminio acetico. (Ingr. 


circa 550 volte.) infine, della struttura dei cromosomi in rap- 


porto al poliploidismo. 
a) Eucromatina ed eterocromatina. 


Questi due nomi indicano — come é noto — due elementi struttu- 
rali del cromosoma, e non corrispondono affatto a specie chimiche. Quel 
complicato sistema di sostanze, ricco di acido timonucleinico, che si 
presenta suddiviso in granuli (cromomeri) e prende il nome di croma- 
tina, pud apparire in masse compatte durante la mitosi e in filamenti 
sottili durante il riposo, e allora é detto eucromatina; oppure in masse 
compatte anche durante il riposo nucleare, e allora prende il nome di 
eterocromatina. Questa é la distinzione morfologica comunemente adot- 
tata, alla quale si aggiunge anche quella della diversa reattivita ai fis- 
satori e ai coloranti (facilita o difficolté a condensarsi). 

La prima caratteristica dell’eterocromatina (stato compatto durante 
il riposo nucleare) pud essere intesa essenzialmente come una mancanza 
del ciclo di spiralizzazione-despiralizzazione, che sarebbe sostituito da 
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uno stato di spiralizzazione permanente: infatti, se lo stato compatto 
va inteso come spiralizzazione, l’eterocromatina sarebbe sempre spira- 
lizzata. Si conoscono casi nei quali ogni cromosoma mantiene isolata 
la propria porzione eterocromatica (detta anche procromosoma o cromo- 
centro, per es. in Lactuca, GEITLER 1938), oppure tutta l’eterocromatina 
dell’assetto si fonde in un cromocentro unico, come nei nuclei salivari 
dei Ditteri. Non é detto pero che la sola spiralizzazione sia responsabile 
delio stato compatto caratteristico della eterocromatina; questa anzi 
— nei grossi cromocentri almeno — non appare affatto spiralizzata. 
Con Vaspetto particolare dell’eterocromatina (compattezza) si connette 
la questione della sua reattivita particolare rispetto ai fissatori e ai 
coloranti: infatti essa risulta singolarmente ,,condensata“ anche in quello 
stadio — il pachitene — nei quale la spiralizzazione é praticamente nulla. 
Si pud dunque pensare che una sostanza diriempimento (Ballastsubstanz, 
di GerrLeR 1939), che si troverebbe a fare parte dell’eterocromatina, si 
rigonfi di fronte ai fissatori, in modo da impartirle un aspetto ben diverso 
da quello dell’eucromatina. 

Passando poi ad esaminare la struttura pit minuta dell’eterocro- 
matina, parrebbe che — secondo le osservazioni di BAUER (1936) sui 
nuclei salivari di diverse specie di Chironomidi — essa sia costituita di 
,eterocromeri pil grandi e irregolari dei cromomeri eucromatici. Ca- 
SPERSSON infine (1941) trova nell’eterocromatina acido pentosonucleico, 
che sarebbe presente pure nel nucleolo e non nell’eucromatina. 

Le due forme di cromatina vengono poi interpretate geneticamente 
in maniera antitetica; l’eterocromatina é considerata in molte specie 
— per es. in Drosophila — come geneticamente inerte, mentre il genoma 
sarebbe distribuito solo nell’eucromatina Questa distinzione perd non 
ha un valore generale, perché, per es. in Sphaerocarpus (KNAPP 
1935), Veterocromatina possiede anche un significato genetico. E’im- 
portante tenere presente poi che fra eterocromatina ed eucromatina 
esistono delle forme intermedie, e che cioé non é sempre facile differen- 
ziarle. Inoltre si sa che vi sono diversi momenti dello sviluppo nei quali 
le zone eterocromatiche ed eucromatiche hanno caratteri diversi, e che 
non vi é corrispondenza fra le porzioni eterocromatiche nei due sessi degli 
Ortotteri, dove pure diverse parti eterocromatiche appartenenti agli 
autosomi si comportano diversamente dal cromosoma X, che é pure etero- 
cromatico (Corry 1933). Dartineton e La Cour hanno poi recente- 
mente (osservato 1941) che nei generi Fritillaria, Paris e Trillium vi 
sono delle zone eterocromatiche che seguono il ciclo dell’eucromatina 
(secondo l’espressione degli Autori: non sono allocicliche). Anche gli 
eterocromomeri e gli eucromomeri di BAUER (gh. salivari di Chironomidi) 
presenterebbero delle forme con aspetto intermedio. Credo inoltre 
che lo stesso carattere distintivo basato sulla mancanza di despiraliz- 
zazione durante il riposo nucleare venga a perdere molta importanza 
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nei Rincoti studiati da GEITLER, quando questo A. (1939) é costretto 
ad ammettere che anche le parti eucromatiche hanno una scarsa ten- 
denza a despiralizzarsi e a perdere la matrice alla fine della mitosi. In 
conclusione, l’eterocromatina e l’eucromatina tipiche sono collegate da 
stati di transizione. 


Queste brevi premesse generali concedono di discutere le osser- 
vazioni compiute sui cromocentri e le porzioni non cromocentriche (che 
hanno praticamente l’assoluta prevalenza) dell’assetto cromosomico delle 
cellule di rivestimento dei follicoli testicolari del Gryllotalpa. 


In questo Ortottero l’eterocromatina costituisce una massa cromo- 
centrica compatta: dunque si comporta in modo paragonabile a quello 
descritto in molti altri casi, per es. nei Ditteri, anche perché nel 
cromocentro non appare spiralizzazione aleuna. L’eucromatina invece si 
presenta quasi del tutto spiralizzata o compatta, anche nello stadio di 
riposo, sebbene meno intensamente dell’eterocromatina, e non presenta 
tendenza a fondersi in masse. Devo dunque riconoscere che le caratteri- 
stiche dell’eterocromatina delle cellule di cui mi sono occupato cor- 
rispondono a quelle generalmente riconosciutele; invece l’eucromatina 
si comporta in modo peculiare, che é simile a quello descritto da GEITLER 
nelle cellule dei Rincoti. 


Si pud concludere che le mie ricerehe — insieme a quelle di GEITLER — 
inducono a riconoscere all’eterocromatina la facolté di non perdere 
assolutamente la compattezza nel riposo, e all’eucromatina quella di 
perderla meno. Nel caso di Gryllotalpa, Vantitesi vera e propria tra le 
due cromatine consiste nel fatto che, mentre porzioni di eterocromatina 
si fondono in un cromocentro compatto, le parti eucromatiche manten- 
gono la loro individualita. Tra il comportamento descritto nei Rincoti 
e quello di queste cellule del Gryllotalpa vi é ancora una differenza: l’ac- 
corciamento dei cromosomi (che possiamo considerare in blocco come 
eucromatici) durante la profase é fortissimo, perché le forme pit pic- 
cole di cromosomi metafasici le abbiamo appunto trovate nelle mitosi 
osservate nelle cellule di rivestimento del testicolo. Non si pud dunque 
affermare — come GEITLER ha potuto fare per i Rincoti — che i cromo- 
somi somatici studiati nel Gryllotalpa non si trasformano quasi affatto 
passando dalla mitosi al riposo. Potremo dire che essi durante il riposo 
si allungano quasi sempre molto meno, per es., di quelli delle cellule 
germinali, nel riposo delle quali essi assumono l’aspetto di filamenti 
sinuosi; e, del pari, potremo asserire che il dissolvimento della matrice 
non é generalmente completo durante il riposo. : 


Un’ultima circostanza non priva di interesse é questa: abbiamo 
notato che la struttura dei nuclei non é sempre la stessa, e cioé che i 
cromosomi possono talvolta apparire perfino filamentosi. Questi diversi 
aspetti sono senza dubbio prodotti da una diversa condizione di quei 
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fattori che realizzano l’accorciamento dei cromosomi, tra i quali primeg- 
gia la spiralizzazione. Perd, di solito, queste osservazioni hanno luogo 
durante il ciclo mitotico, mentre, nel caso nostro, i diversi stati del 
nucleo non hanno nulla a che fare colla riproduzione nucleare, tanto 
é vero che i cromocentri non cambiano di aspetto. Infatti, siceome questi 
non corrispondono a cromosomi interi ma a parti di cromosomi diversi 
fuse assieme, ogni fenomeno, tanto di mitosi quanto di endomitosi, 
porterebbe fatalmente con sé la dissoluzione dei cromocentri. Si deve 
concludere allora che (nelle cellule studiate) i cromosomi possono cambiare 
forma, indipendentemente da fatti di divisione. 


Fenomeni di questo genere — per quanto so — non sono stati ancora 
esaminati con criteri citologici moderni su altro materiale; ma credo 
che la conoscenza pitt profonda non solo delle modificazioni di forma 
dei cromosomi in riposo, ma anche quella delle loro cause, potrebbe 
gettare non poca luce sul meccanismo dell’accorciamento dei cromonemi 
durante la mitosi. 

Nota: Nell’esame della questione dell’eterocromatina non fu tenuto 
conto della distinzione fatta un tempo da Herrz (1934) tra eterocro- 
matina ae 8: oggi infatti tale distinzione non sembra pit accettata 
(GEITLER 1938). 


b) Eterocromatina e nucleolo. 


E’ noto che il nucleolo si forma sotto il controllo di determinate parti 
dell’assetto cromosomico, e precisamente delle strozzature secondarie, 
le quali sono generalmente non cromatiche: le zone SAT. Nei pit recenti 
trattati di Citologia (DaRLINeTon 1937, GEITLER 1938) non si accenna 
pero a particolari rapporti tra eterocromatina, eucromatina e nucleoli, 
specialmente durante il riposo nucleare, cioé lontano dal momento nel 
quale i nucleoli si formano (telofase). 


CaSPERSSON (1941) trova perd che eterocromatina e nucleoli con- 
tengono in abbondanza proteine del tipo degli istoni, che sono invece 
scarse nell’eucromatina dove sone sostituite da globuline, e suppone 
una relazione funzionale tra le due strutture e una derivazione del nucleolo 
dall’eterocromatina. Wo.xrr (1941) osserva una associazione (o almeno 
una vicinanza) tra nucleolo e cromocentro ‘nei nuclei di cellule germinali 
di alcuni Ditteri Nematoceri (Penthetria). 


Specialmente tenendo conto dell’osservazione e delle vedute di Ca- 
SPERSSON, é interessante prendere in considerazione la costante asso- 
ciazione tra nucleolo e cromocentro nelle cellule di Gryllotalpa di cui ci 
occupiamo. Questa associazione rappresenterebbe l’accostamento tra 
strutture tra loro simili nelle sostanze chimiche di cui constano, e pro- 
babilmente legate tra loro da relazioni funzionali. 


24 
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c) Accorciamento e spiralizzazione. 

La mitosi — considerata come fenomeno cromosomico — consta 
di un accorciamento dei cromosomi e di un allontanamento dei croma- 
tidi. L’accorciamento dei cromosomi — che qui solo ci interessa — é 
interpretato essenzialmente come dovuto a spiralizzazione dei cromo- 
nemi, onde la nota definizione del ciclo di divisione dei cromosomi come 
costituito da una spiralizzazione e una despiralizzazione del cromonema. 

Generalmente le osservazioni fatte sulla lunghezza dei cromosomi 
sono state condotte allo scopo di determinare se la spiralizzazione sia 
il solo fattore responsabile dell’accorciamento durante la mitosi e la 
meiosi: le conclusioni raggiunte dal maggior numero degli Autori (PATaU 
1937, DarLIneton e Uprcort, con dati raccolti da molti ricercatori, 
1939) conducono ad ammettere che la spiralizzazione possa da sola 
spiegare praticamente tutti gli accorciamenti, tanto che DARLINGTON 
e Uprcotr chiamano coefficiente di spiralizzazione il rapporto della 
lunghezza fra lo stadio a cromosomi pill lunghi e quello a cromosomi 
piu corti. Recentemente RESENDE (1940) afferma invece che la sola 
spiralizzazione non basta a spiegare gli accorciameriti cromosomici in 
diverse specie di Piante (Encephalartus, Trillium ecc.). Tutte queste 
osservazioni si riferiscono perd al problema seguente: determinare se 
il cromonema mantiene la stessa lunghezza durante il ciclo mitotico e 
meiotico di un dato tipo di cellule. 

Il problema che affronto in questa ricerca é invece un altro, e cioé: 
determinare se il cromonema mantiene la stessa lunghezza in diversi 
tipi di cellule. 

La questione si é affacciata per la prima volta a proposito dei cromo- 
somi salivari dei Ditteri, e Dar~ineton e Upcotr (1939) concludono 
che, essendo il cromonema pachitene lungo 20—30 volte meno del cromo- 
nema salivare, bisogna pensare che un processo di denaturazione delle 
proteine abbia allungato la distanza fra i singoli cromomeri elementari, 
aumentando cosi Ja lunghezza di tutto il filamento. Secondo questa 
veduta, i cromomeri del pachitene sarebbero gruppi di cromomeri ele- 
mentari, distanziati gli uni dagli altri nel cromonema salivare. 

Che, in altri casi, nei cromonemi somatici possano verificarsi feno- 
meni analoghi o diversi rispetto a quelli, pit studiati, della linea ger- 
minale, non mi consta, tranne che da quanto nota rapidamente GEITLER 
(1938). Questo Autore riconosce che nei cromonemi somatici si vedono 
dei grossi cromomeri, che chiama Sammelchromomeren, ossia cromo- 
meri composti o derivati da unione di cromomeri semplici, i quali sono 
notevolmente piti grandi di quelli dello stadio pachitene, che viene preso 
come termine di paragone. Egli esita ad addurre una spiegazione della 
loro origine, e si limita a prospettare l’insufficienza della sola spiraliz- 
zazione a dare ragione del fenomeno, mentre pensa pit probabile una 
vera associazione fra i cromomeri che vengono a trovarsi in spire vicine. 
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Comunque, né da GEITLER né da altri Autori a me noti viene 
formulato il problema: se la lunghezza dei vari cromonemi che com- 
pongono un assetto specifico si debba considerare costante o variabile 
(e in che misura) in diversi tipi di cellule. Naturalmente, a prescindere 
dai cromosomi di tipo salivare dei Ditteri. 

Vediamo ora di discutere le osservazioni compiute sulle cellule di 
rivestimento del testicolo di grillotalpa, in relazione a questo problema. 

La tabelta della pag. 353 comprende una serie di misure del coef- 
ficiente di spiralizzazione e dell’accorciamento di stadi della meiosi e 
dei nuclei somatici considerati. 

Il coefficiente di spiralizzazione ha il significato datogli da Dar- 
Lineton e Urcott solo quando si riferisce a stadi tra loro confrontabili, 
cioé a cellule dello stesso tipo di tessuto. Esteso a cromosomi di cellule 
istologicamente diverse, esso non ha pit valore, perché non sappiamo se 
Vaccorciamento di stadi diversi é¢ solo dovuto a spiralizzazione. Perd, 
prendendo in esame insieme la lunghezza e la struttura dei diversi stadi, 
possiamo ricavare un’idea del significato che la spiralizzazione ha nel 
fare assumere a questi cromosomi le loro lunghezze caratteristiche. 

Siccome i cromosomi molto corti della I metafase meiotica hanno 
una forte e forse doppia spiralizzazione, e quelli somatici (fig. 5) ne 
hanno probabilmente solo una semplice e irregolare, e, d’altra parte, 
questi sono anche pit corti dei primi, é verosimile ritenere che i cromo- 
nemi di questi cromosomi (che in pratica non si osservano mai filamen- 
tosi) siano pitt corti dei cromonemi della linea germinale. Anche la 
notevole piccolezza dei cromosomi metafasici delle poche mitosi somatiche 
osservate, depone nello stesso senso. 

Questa conclusione viene desunta naturalmente da quegli stadi 
che non si presentano in forma di nubecola (illustrati nella fig. 8), per i 
quali abbiamo supposto una struttura del cromonema non spiralata, 
ma raggomitolata, che non é possibile confrontare cogli stadi spiralizzati. 

Se si dovesse dimostrare in base ad ulteriori ricerche, che i cromo- 
nemi possono essere diversamente lunghi in diverse tipi di cellule, si 
aprira il problema di vedere se esiste une correlazione fra lunghezza dei 
cromonemi e dimensione nucleare, e se cioé le cellule pit piccole o con 
nuclei pit’ piccoli contengono di regola cromonemi pit corti. 

Fin d’ora possiamo prospettare quali siano gli elementi che possono 
fare variare la lunghezza dei cromonemi. Credo che i cromomeri ele- 
mentari debbano essere considerati gli elementi strutturali pit stabili, 
e che invece notevolmente variabili possano essere i tratti intercromo- 
merici. La sostanza di rivestimento del cromomero (al cui centro sta 
il gene, che consideriamo di mole fissa) possono anche essere pit o meno 
abbondanti e rendere pili o meno grandi i cromomeri stessi. Quale 
possa essere poi la causa delle variazioni di distanza fra i cromomeri e di 
grandezza dei cromomeri, non saprei indicare se non in forma assai 
24* 
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incompleta e ipotetica. Maggiore o minore quantita di acqua, denatu- 
razione di proteine (DARLINGTON e UpcoTT), maggiore 0 minore quantita 
di acido timonucleinico, possono essere importanti fattori di variazione. 
Quando si potra disporre di una serie di dati sulla variazione di lun- 
ghezza dei cromonemi nei diversi tipi di cellule, si potra anche affrontare 
un importante problema. Recentemente, GOLDSCHMIDT (1938) ha ripreso 
setto una forma nuova un concetto gid espresso da Autori precedenti, 
secondo il quale il gene debba essere considerato come facente parte di 
una unita superiore (il cromonema o parti di esso), in modo che, anziché 
essere un corpuscolo indipendente, non sarebbe se non una parte di una 
struttura molto pitt grande 

e complessa. Se questo 

modo di considerare le 

cose corrisponda alle attu- 

ali conoscenze dimostrate 


sperimentalmente, ¢ dub- 
& bio,specialmente se si tiene 
conto dei risultati della 
bh ° F 


radiogenetica (TIMOFEEFF- 
Ressowsky 1937). Perd 
credo che sia necessario 
raccogliere altri elementi 
per chiarire questo pro- 

blema di portata assoluta- 
Fig. 15 a—e. Schemi delle strutture cromosomiche stu- 


diate: a pachitene, b cromosoma metafasico goniale, ¢ mente generale. 

er. meiotico I divisione, d cromosoma delle cellule di Se si considera l’intero 
rivestimento del testicolo in riposo in forma contratta oer 
comune (cromonemi a spirali irregolari), e id. in forma Cromosoma come una unita 


diffusa (cromonemi a gomitolo). I primi tre schomi (composta a sua volta di 
sono sulla base di un cromonema di uguale lunghezza: A ' Maia 
gli altri due invece hanno il cromonema pid breve. unita genetiche intima- 
mente connesse fra loro) 
si dovrebbe arrivare a concepire il cromonema come un qualche cosa di 
assai stabile, anche nelle dimensioni; infatti, secondo questo modo di 
vedere, la catena dei cromomeri dovrebbe costituire un tutto unico. 
Invece, se i punti geneticamente importanti sono solo i cromomeri come 
sede dei loci genici, i tratti fra cromomero e cromomero perdono di signi- 
ficato e possono essere pensati come formazioni variabili. In questo senso 
credo che una conoscenza sistematica delle variazioni di lunghezza dei 
cromonemi nell’organismo potra contribuire alla soluzione del problema. 


d) Poliploidismo somatico e germinale. 


L’osservazione di elementi altamente poliploidi per le cellule ger- 
minali, caratterizzati da cromosomi despiralizzati, simili a quelli pachi- 
teni, ma senza sinapsi, mi permette di discutere ancora un problema: 
se laspetto dei cromosomi (forma, dimensione) sia determinato dal loro 
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numero, 0, in altre parole, se il fatto che le cellule diventino poliploidi fa 
acquistare ai cromosomi di quelle cellule, caratteristiche tipiche per tutte. 

La formulazione di questo problema credo sia leggittima, in quanto 
che le cellule poliploidi diventano generalmente o incapaci di dividersi, 
o poco tendenti alla mitosi, e questo fatto potrebbe — si pud supporre 
— portare con sé una particolare organizzazione dei cromonemi (special- 
mente uno speciale grado di spiralizzazione) che si dovrebbe ritrovare 
in tutte le cellule poliploidi di una data specie. Questa idea pud 
venire suggerita dal fatto che nel grillotalpa le cellule germinali 
diploidi hanno cromosomi despiralizzati nel modo solito durante il riposo 
nucleare, mentre quelle poliploidi li hanno quasi sempre contratti. 
L’esistenza di cellule germinali poliploidi con nuclei a cromonemi 
despiralizzati e di cellule somatiche poliploidi con cromonemi contratti 
permette di escludere una relazione tra numero e struttura dei 
cromosomi. Invece sembra rafforzato il concetto, che gid espressi nelle 
mie ricerche su Artemia salina (1942), nelle quali concludevo che a molte 
differenziazioni istologiche corrisponde un tipico aspetto dei cromosomi 
in riposo o in endomitosi. 


Conelusioni generali. 

1. Nel rivestimento dei follicoli testicolari di Gryllotalpa gryllotalpa 
L. (forma con 18 cromosomi vivente nella pianura lombarda fra Pavia 
e Milano) si riscontrano cellule (il cui numero cromosomico non é 
direttamente rilevabile, ma sembra essere generalmente 36, 0, pit rara- 
mente, 72), che, nel riposo nucleare, sono simili a quelli delle cellule 
somatiche dei Rincoti. 

2. Nell’assetto cromosomico di questi nuclei poliploidi si distingue 
una parte eucromatica e qualche porzione eterocromatica. La strut- 
tura dei cromosomi — studiata mediante il confronto con stadi della 
mitosi e della meiosi — permette di riconoscere una massima compat- 
tezza all’eterocromatina, e all’eucromatina una spiralizzazione pit o 
meno regolare o un raggomitolamento che persiste, almeno in parte, 
nel riposo. 

3. Nelle cellule germinali maschili si osservano pure elementi poli- 
ploidi, con cromosomi despiralizzati, totalmente diversi da quelli delle 
cellule di rivestimento del testicolo. 


Zusammenfassung. 


1. In den Follikelhiillen des Hodens von Gryllotalpa gryllotalpa L. (einer 
Rasse mit diploid 18 Chromosomen, die in der Lombardischen Tiefebene 
zwischen Pavia und Mailand vorkommt) finden sich Zellen, deren 
Chromosomenzahl, wenn sie auch nicht unmittelbar zu bestimmen ist, 
im allgemeinen 36, seltener 72 zu betragen scheint und die in der Inter- 
phase denen der gleichen Phase bei den Heteropteren ahneln. 
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2. Im Chromosomenbestand dieser polyploiden Kerne 148t sich der 
euchromatische Anteil von dem aus mehreren Kérpern bestehenden 
Heterochromatinanteil unterscheiden. Die Struktur der Chromosomen 
dieser Kerne wurde mit der der Mitose und Meiose verglichen. Es zeigt 
sich dabei, daB das Heterochromatin stark verdichtet bleibt und daB 
das Euchromatin eine unregelmaBige Spiralisierung aufweist, die wenig- 
stens zum Teil im Ruhestadium erhalten bleibt. 

3. Auch unter den mannlichen Keimzellen treten polyploide Zellen 
auf, die aber entspiralisierte Chromosomen enthalten, die von denen 
der Follikelhiillen gainzlich verschieden sind. 
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MEIOSIS UND MITOSIS. 


EINE ERKLARUNG DER MEIOTISCHEN ERSCHEINUNGEN 
BEI HIERACIOM. 


Von 
Axe GustaFsson. 
Mit 3 Textabbildungen (12 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 3. Juli 1942.) 


Die besondere Art der Kernteilung, die wir Reduktionsteilung oder 
Meiosis nennen, senkt die Chromosomenzahl auf die Halfte und wird da- 
durch zur Voraussetzung jeder geschlechtlichen Fortpflanzung. Die 
karyologische Forschung hat versucht das Meiosisproblem von verschie- 
denen Ausgangspunkten klarzulegen, aber wir wissen noch immer auBerst 
wenig iiber die zum Eintritt der Meiosis fiihrenden Impulse und sogar iiber 
die Erscheinungen, die den Unterschied zwischen Meiosis und Mitosis be- 
dingen. Dariineron (1932) hat mit Farmer und Moore (1905) den 
Unterschied so formuliert, daB die Meiosis eine doppelte Teilung von Zelle 
und Kern mit sich bringt, wihrend die Chromosomen nur einmal geteilt 
werden. Aber diese Umschreibung der Tatsachen fiihrt uns der Lésung 
des Problems auch nicht naher. 

Eine wirklich zusammenfassende Ubersicht der verschiedenen Unter- 
suchungen iiber die Struktur der Meiosis ist noch kaum veréffentlicht 
worden (s. jedoch Straus 1938 und Kuwapa 1940). Die vorliegende 
Arbeit macht auch keinen Anspruch darauf diese Liicke zu fiillen. Sie ver- 
sucht nur, ausgehend von den eigentiimlichen Meiosisstérungen bei 
Hieracium, verschiedene morphologische, physiologische und experi- 
mentelle Erscheinungen zu erklaren. 


Der Unterschied zwischen den Meiosis- und Mitosis-chromosomen. 
DaxrwineTons Precocitytheorie legt der hypothetischen Erscheinung 
groBe: Bedeutung bei, daB die Meiosischromosomen in der friihen Prophase 
(Leptotan-Pachytan) einfache Bildungen sind, d. h. daB jedes Chromosom 
nur aus einem einzigen Chromonemafaden bestehen sollte. Dies wird von 
den meisten Zytologen verneint. NEBEL (1939 und friiher) ist sogar der 
Ansicht, da8 das Leptotaénchromosom nicht nur doppelt ist, so daB es aus 
zwei Chromonemata _bestiinde, sondern daB es deren vier enthalt. Die 
tatsichlichen Verhaltnisse sind noch ungeklart; soviel ist indessen sicher, 
da8 auch Forscher, die sich der Mehrfadenauffassung angeschlossen haben, 
betonen, daB die Chromosomen im spaten Leptotanstadium auch in jenen 
Fallen einfach erscheinen, in denen sie im Praleptotan doppelt zutage 
treten (McCLuNG 1927, Huskrns und Smita 1934, Kuwapa 1940). Wir 
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kénnen also sagen, daB die Meiosischromosomen, auch wenn sie in friiher 
Prophase doppelt oder vierfach sind, sich doch so benehmen als wenn sie 
einfach waren. 

In entsprechendem Grade ist auch die Auffassung von der einfachen 
Struktur der Chromosomen in der mitotischen Anaphase bestritten worden. 
Eine Ubersicht iiber diese alte Streitfrage gibt TiscuiER (1942, S. 186). 
Réntgenversuche haben gezeigt, daB das Interphasechromosom sich so 
benimmét als ware es einfach, wahrend das Prophasechromosom als 
doppelte Einheit fungiert (MaTHER. und Stone, GustTarsson, Mar- 
QquaRpDT). Im Pollenkorn erfolgt diese physiologische Verdoppelung im 
Verlauf der Interphase, entweder zu Beginn, in der Mitte oder am Ende 
derselben (RiteyY, Matuer, Sax, Marquarpt). 

Einen Beweis fiir die physiologisch einfache Struktur der Interphasen- 
chromosomen haben GENTSCHEFF und GustTAFSSON (1939) erbracht. 
Periblemzellen der Wurzeln von Spinacia zeigen eine erhéhte Chromo- 
somenzahl mit geraden Vielfachen der somatischen Zahl (12, 24, 48, 96). 
Die tetraploiden und oktoploiden Metaphasen enthalten entweder 12 bzw. 
24 Paar Chromosomen oder auch 24 bzw. 48 Einzelchromosomen, die 
wie bei einer gewéhnlichen Kernteilung ohne Paarung getrennt liegen. 
Im ersten Fall hat eine wiederholte Chromosomenteilung, eine ,,doppelte 
Reproduktion“ stattgefunden, im letzteren Fall hat seit der doppelten 
Reproduktion wenigstens eine Zellteilung stattgefunden. Nach Réntgen- 
bestrahlung trockener Samen entstehen in den Metaphasen mit zer- 
streuten Chromosomen, gleichgiiltig ob ihre Anzahl nun 12, 24 oder 48 
betragt, normale Chromosomenfragmente, die aus zwei gleichgroBen 
Chromatidstiicken bestehen. Metaphasen mit Paaren von Chromosomen 
enthalten dagegen Paare von Chromosomenfragmenten, d.h. vier gleich 
groBe Chromatidstiicke. Dies ist entweder so zu deuten, daB die Chro- 
mosomen im Zeitpunkt der Bestrahlung einfach sind und sich zu 
Beginn der Prophase in gewissen Fallen einmal, in anderen Fallen 
zweimal (die ,,doppelte Reproduktion“) teilen, oder auch es hat die dop- 
pelte Reproduktion tatsaichlich vor der Bestrahlung stattgefunden, und 
solchenfalls verhalten sich auch diese endomitotischen Chromosomen wie 
physiologische Einheiten. Die erste Alternative erscheint mir aus meh- 
reren Griinden die wahrscheinlichere. Weshalb erhéht sich im anderen 
Fall niemals die Chromosomenzahl durch Entomitosis auf mehr als das 
Doppelte der fiir die in Rede stehende Interphase charakteristische, so daB 
Gruppen von vier oder acht gepaarten Chromosomen entstehen? Auch 
aus rein physiologischen Griinden erscheint mir BrrcERs Ansicht (1941), 
daB die Endomitosis im Ruhestadium des Samens stattfindet, wenig 
wahrscheinlich. Ein getrockneter Samen bietet kaum geeignete Bedin- 
gungen fiir irgend eine Reproduktion. Solchenfalls sollte die doppelte 
Reproduktion eher schon wahrend der vorhergehenden Anaphase bis 
Telophase oder wahrend der beginnenden Interphase stattgefunden 
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haben. Der physiologische Gegensatz zwischen getrockneten Spinacia- 
Samen und den gut geschiitzten exkretorischen Geweben von Gerris, 
wo GEITLER (1938) das Vorkommen von Endomitosen im Ruhestadium 
nachgewiesen hat, ist sehr zu beachten. 

Die gegenseitige Empfindlichkeit der Mitosis- und Meiosischromosomen 
gegeniiber Réntgenstrahlen ist verschieden. Schon 1935 zeigte Mar- 
sHAK, daB in der Meiosis das Pachytaénstadium am starksten mit Sté- 
rungen reagiert, eine Erscheinung, die 1938 und 1939 durch die ein- 
gehenden Untersuchungen von Sax und Marsuwak bestatigt worden sein 
dirfte. Seit langem ist bekannt, daB das empfindlichste Mitosisstadium 
die friihe Prophase ist. MarsHak wies 1937 nach, daB die héchste Sté- 
rungsfrequenz bei der Bestrahlung von sehr friihen Prophasen erreicht 
wird. Andererseits konnten Gusta¥Fsson (1937) und Gxxin (1941) zeigen, 
daB die Interphasenkerne, die am friihesten in die Prophase eingehen, be- 
deutend empfindlicher sind als die groBe Masse der Zellen, die ihre Teilung 
erst spaiter beginnen. 

Das Wichtigste in diesen Befunden ist, daB die hohe Empfindlichkeit 
fir die Bestrahlung erst mit dem Zeitpunkt zusammenfallt, in dem die 
Chromosomen von dem anscheinend einfachen in den anscheinend doppel- 
ten Zustand iibergehen. Diese Ubereinstimmung kann wohl kaum auf 
etwas anderem als auf einem durchgreifenden Strukturwechsel in den 
Chromosomen selbst beruhen. Fiir die Variante von mitotischen Struk- 
turen, die die Pollenkérner bilden, tritt die physiologische Veranderung von 
einfachen zu doppelten Faden friiher, irgendwo wahrend der Interphase 
selbst, ein. Die Daten von Sax (1938, Tabelle 3) zeigen, daB die Stérungs- 
frequenz trotz dieser Verschiebung gerade in dem Stadium am héchsten 
wird, in dem die Verdoppelung der Chromosomen stattzufinden scheint. 

Der vorstehende Bericht ist keineswegs vollstaéndig. Einwande sind 
gegen die allyemeine Giiltigkeit gemacht worden, daB nach der Bestrah- 
lung von Interphasechromosomen nur Chromosomenfragmente ent- 
stehen. Nresex (1937) und MarsHaxk (1939a) beschreiben den Fund von 
Fragmentstiicken, die Chromatiden- oder Halbchromatidenstiicken ent- 
sprechen. Hierbei ist jedoch, wie Gustarsson 1937 hervorgehoben hat, 
zu beachten, daB es namentlich bei hohen Bestrahlungsdosen gewisse 
Grenzfalle gibt, in denen ein Interphasechromosom an mehreren Punkten 
seiner Lange getroffen und beschadigt wird. Die Schiden kénnen mitunter 
so intensiv sein, daB die darauf folgende Teilung in zwei Faden unregel- 
maBig verliuft; die Reproduktion kann beispielsweise fiir das eine 
Chromatid normal, fiir das andere gestért sein. In dieser Weise kann die 
Entstehung einzelner Chromatidenfragmente nebst Chromosomenfrag- 
menten erklart werden. Desgleichen ist hervorgehoben worden, daB Pro- 
phasechromosomen trotz ihrer doppelten Struktur zuweilen Chromosomen- 
fragmente geben, die aus gleich groBen Chromatidstiicken bestehen, 
d. h. die doppelten Fragmente sind laut der Ein-Treffer-Hypothese durch 
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einen einzigen Treffer verursacht worden. Das Wesentliche ist indessen 
nicht die Ausnahme sondern die Regel. Die Befunde von Sax iiber das 
Vorkommen von Chromatiden- bzw. Chromosomenbriicken in der Pollen- 
mitosis sprechen iibrigens des weiteren fiir die Richtigkeit des physiologisch 
einfachen Baues der friihen Interphasechromosomen. 

Wir gelangen also zu dem SchluBsatz, daB die Interphasechromosomen 
in der Mitosis und vor der Meiosis meistens als einfache Einheiten fun- 
gieren, wenn sie auch im Mikroskop doppelt erscheinen oder als doppelt 
nachgewiesen werden kénnen. Dasselbe gilt fiir die Leptotan- und Zygo- 
ténchromosomen. Die Aufteilung in zwei Chromatiden fallt zeitlich mit 
einer starken Empfindlichkeit fiir die Bestrahlung zusammen. In der 
Mitosis besteht ein deutlicher Gegensatz zwischen Interphase- und Pro- 
phasekerne, was sich unter anderem in PoLitzERs Feststellung der mitosis- 
freien Zwischenperiode widerspiegelt (1934 und friiher). Bei den Pollen- 
kérnern wird der Zeitpunkt fiir die physiologische Reproduktion nach 
einem friiheren Stadium verschoben und gleichzeitig hiermit wird die Be- 
strahlungsempfindlichkeit verandert; auBerdem verschwindet — viel- 
leicht als eine Folge — die mitosefreie Zwischenperiode. 

CaspPERsson (1940b) macht es auf indirektem Weg wahrscheinlich, 
daB die Reproduktion der reproduktionsaktiven Zellenelemente im Zu- 
sammenhang mit dem Vorkommen von Nukleotiden steht 1. Man kénnte 
da vielleicht vermuten, da8 die Reproduktion der Chromosomen in 
jenem Zeitpunkt stattfinden sollte, wo die Nukleinséuresynthese am 
intensivsten ist, d. h. wahrend der Prophase und Metaphase. Da indessen 
die starkste EiweiBsynthese wahrend der Telophase und Interphase statt- 
findet, es mag sich hierbei um Eiwei8 vom Globulin- oder Histontypus 
handeln, und das Gerippe der Chromosomen tatsachlich aus mehr oder 
weniger komplizierten Polypeptiden aufgebaut ist, diirfte es — wie dies 
CASPERSSON tut — berechtigt sein anzunehmen, daB die Nukleinséure- 
synthese eine Voraussetzung fiir die HiweiBbildung ist. Die Bildung von 
Eiwei8 in Telo- und Interphase ist dann vielleicht ihrerseits eine Voraus- 
setzung fiir die Reproduktion. 

Das vertiefte Studium der Meiosisprophase, das von BELirne, Dar- 
LINGTON und NewrTon begonnen und spater von GEITLER, HUsKINs, 
Kuwapa, Matsuura, NEBEL, Sax u. a. betrieben worden ist, hat gezeigt, 
daB die Chromosomen — abgesehen von der Chromonemaanzahl — in 
der Meiosis und Mitosis ganz verschieden sind. Hier kénnen die Studien 
DaR.LineTons von 1935 der Erérterung .zugrunde gelegt werden. Die fiir 
die Mitosis charakteristischen Restspiralen wer<2n in der friihen Prophase 
nicht aufgelést sondern bleiben oft bis in die spate Prophase oder friihe 
Metaphase bestehen, auch wenn sie an Anzahl abnehmen und betracht- 
lich ausgeglichen werden. In der meiotischen Prophase verschwinden 


~ 1 Nach Casperssow. und Scuvuxrz (1938) gilt dasselbe fiir den Virus und Bakterio- 
phagen. 
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sie indessen ganz, bevor die neue Spiralisierung einsetzt. Infolgedessen 
werden die Zygotain- und Pachyténchromosomen bedeutend linger als 
in irgendeiner anderen Phase der Meiosis. Natiirlich bildet diese Ent- 
spiralisierung ein vorziigliches Mittel um eine intime Paarung zu erreichen ; 
sie ist also eine Voraussetzung fiir die regelmaBige Bildung von Chiasmen 
und Bivalenten. 

Die neuen Spiralen, die im Verlauf der Prophase entstehen, sind in den 
zwei Kernteilungstypen ganz verschieden. In der Mitosis sind die 
Spiralen zahlreich und ihr Durchmesser ist unansehnlich; in der Meiosis 
gibt es ihrer wenige aber die haben um so gréBeren Durchmesser. Die Ab- 
nahme der Chromosomenlange von der Prophase zur Metaphase beruht 
laut den meisten Karyologen hauptsichlich auf der Spiralisierung. Trotz- 
dem ist es nicht unméglich, daB auch eine aktive Verkiirzung eintritt 
(vgl. aber die Auffassung von Huskins et al. 1938). CaspERsson (1940a) 
hat mit den Speicheldriisenchromosomen als Modell gezeigt, daB im Inter- 
phasenkern eine intensive Synthese von unter anderem Globulinen statt- 
findet. Diese hochmolekularen EiweiBstoffe werden in den Speichel- 
driisenchromosomen zu beiden Seiten der Nukleoproteidbander abgelagert, 
so daB die achromatische nukleinsaurefreie Substanz zwischen den Bandern 
hauptsachlich akzessorisch ist. Der Abbau der euchromatischen Globu- 
linen und der heterochromatischen Histone erfolgt wahrend der Pro- 
phase und Metaphase. Ist Caspzrssons Ansicht richtig, so kann eine 
Abnahme der Chromosomenlange auch als Folge dieses EiweiBabbaues 
zustande kommen. Interessant ist in diesem Zusammenhang, daB noch 
die Leptotaénchromosomen laut Casprrsson reichlich EiweiB vom 
Globulintypus enthalten. Ob eine EiweiBsynthese in der Meiosis bis zum 
Pachytanstadium fortsetzt (man beachte, daB die maximale Chromosomen- 
lange in gewissen Fallen erst in spitem Pachytan erreicht wird) oder ob 
das Leptotaneiwei8 nur ein Rest des in der Interphase synthetisierten ist, 
wissen wir nicht. 

DarLIncTon hat die Meiosis- und Mitosisspiralen als Major- bzw. 
Minorspiralen bezeichnet. Laut Kuwapa und Mitarbeiter enthalten die 
Major-Spiralen in der Meiosis auch Minorspiralen, eine Auffassung, die 
DaRLINGTON und NzEBEL akzeptiert, Huskins dagegen abgelehnt hat. 
DaRLIneToN ist der Ansicht, daB die Meiosischromosomen 8—15 GroB- 
spiralen enthalten, in denen sich etwa 80 Kleinspiralen verbergen. Das 
Problem diirfte noch nicht endgiiltig gelést sein, wenngleich vieles fiir 
die Richtigkeit von Kuwapas und Dartirmertons Auffassung spricht 
(vgl. auch Straus 1938). 

Diese umfangreichen und teilweise miihevollen Arbeiten, die wahrend 
den letzten 10 Jahren ausgefiihrt worden sind, haben demnach grund- 
legende Gegensatze zwischen den Mitosis- und Meiosischromosomen nach- 
gewiesen. Der Unterschied in ihrem Verhalten ist wahrscheinlich eine 
Voraussetzung fiir die, aber auch teilweise eine Folge der Chiasmabildung. 
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Seinerseits diirfte er jedoch zweifellos mit einem grundlegenden Unter- 
schied in der Physiologie der Kernteilungen zusammenhangen. 


Vergleichende Untersuchungen 
iiber die Beziechungen der Kernteilungen zueinander. 


Kennzeichnend fiir alle héheren Tiere und Pflanzen ist, daB die Meiosis 
in einem bestimmten Zeitpunkt des Entwicklungszyklus eintrifft, nimlich 
nach der Bliitenbildung bei den Pflanzen und nach der Geschlechtsreife 
bei den Tieren. Die entwicklungsphysiologischen Faktoren, die die Bliiten- 
bildung bedingen, bestimmen auch die Geschlechtszellenbildeng und 
damit die Meiosis. Eine experimentelle Méglichkeit zur Trennung dieser 
Prozesse besteht nicht. Bei gewissen Farnarten (Scolopendrium, ANDERS- 
son-Korré und GarRDNER 1936) ist indessen eine Reduktion der Chromo- 
somenzahl in mitotischen Geweben im Zusammenhang mit der Sperma- 
tozoidbildung nachgewiesen' worden. Die Zellen des Gametophyten 
kénnen also eine regelrechte Reduktionssteilung durchmachen. Etwas 
ahnliches kommt laut BrrcErR (1938) in endomitotischen Geweben von 
Culea: vor. Meiosisihnliche Chromosomen werden in mitotischen Geweben 
oft beobachtet (z. B. Tapetenzellen, FacERLinp 1940, GenTscHEFF 1941). 
Semiheterotypische Teilungen mit ganz kontrahierten Chromosomen sind 
in somatischen Geweben nach Réntgenbestrahlung aufgetreten (GELIN 
unver6ff., vgl. auch STEINs somatische Reduktionsteilungen bei sog. 
Radiomorphosen, 1936). Andere ahnliche Befunde bringt TiscHLER 
(1942). Diese Falle sind indessen selten und ihre Natur — mit Ausnahme 
der Zahlenreduktion bei Scolopendrium — erscheint fremdartig. 


DaxuinetTon Precocitytheorie besagt bekanntlich, daB die meiotische 
Prophase im Verhialtnis zur Reproduktion der Chromosomen zu friih 
beginnt, wodurch die effektive Anziehung zwischen Chromosom und 
Chromosom statt zwischen Chromatid und Chromatid wie in der Mitosis 
sich geltend macht. Nach vollendeter Paarung treffen Reproduktion und 
Chiasmabildung gleichzeitig ein. Die Precocitytheorie mu8 indessen als 
Erklarungegrund auBer der Friihreife der Prophase noch ein anderes 
Moment einfiihren, namlich die vollstandige Entspiralisierung der Pachy- 
tanchromosomen, ohne die keine Paarung stattfinden kann. Die empiri- 
schen Ausgangspunkte der Theorie waren die anscheinend einfache 
Struktur der Leptotanchromosomen und die nur auf zwei homologe 
Chromosomen begrenzte lokale Paarung bei Polyploiden. Die Beobach- 
tung, daB die prameiotische Interphase bei gewissen Insekten von so 
kurzer Dauer sein kann, daB die Chromosomenindividualitat morpho- 
logisch betrachtet nicht verschwindet, bildet laut DARLINGTON auch eine 
Stiitze fiir die Richtigkeit der Theorie. 


Nichts in Dartinetons Gedankenbau hat so viel Diskussion verursacht 
wie dies. Ein ausfihrlicher Bericht tiber das Fiir und Gegen ist nicht 
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notwendig, da die mannliche Meiosis bei Hieracitum — wie es mich diinkt — 
die Unhaltbarkeit festlegt. 

Kine Zusammenfassung unseres damaligen Wissens iiber das Meiosis- 
Mitosis-problem bei den apomiktischen Gattungen gab GustaFsson 1939. 
Spater haben GENTSCHEFF und GustaFsson 1940 sowie GENTSCHEFF 194] 
neue Ergebnisse veréffentlicht. Eine schroffe Kritik von Gustarssons 
Erklarungsversuchen stammt von FaGERLIND (1940b). 


1. Die Teilung in weiblichen Organen apomiktischer Pflanzengattungen. 

In weiblichen Organen gewisser Gattungen mit aposporer Gameto- 
phytenbildung, wie z, B. Alchemilla und Sorbus, wird ein mehrzelliges 
Archespor angetroffen. Die regulare Embryosackmutterzelle macht — 
soweit bekannt — entweder eine regelrechte Meiosis durch oder auch sie 
degeneriert in friihem Prophasestadium. Eine Méglichkeit sich mitotisch 
zu teilen besteht fiir dieselbe offenbar nicht, ihre Entwicklung ist an 
eine Richtung gebunden. Anders verhalten sich indessen die daneben 
liegenden sekundéren Embryosackmutterzellen. Sie kénnen entweder in 
eine meiotische Prophase eingehen oder nach gewissen Zellen- und Kern- 
veranderungen sich durch eine typische Mitosis teilen, wobei Embryosacke 
mit der unreduzierten Zahl entstehen. Soll die Teilung der sekundaren 
EMZ mitotisch werden, so ist teils eine langere Dauer des Ruhestadiums 
erforderlich, teils — und dies ist unerlaBlich — ein starkes Zellen- und 
Kernwachstum, auf das so gut wie immer eine Vakuolisierung des Zyto- 
plasmas folgt. Gleichzeitig kommt es zu einer Auflésung der hetero- 
chromatischen Teile der Chromosomen, ahnlich der wie sie von CASPERS- 
son fiir stark eiweiBsynthetisierende Zellen angegeben wird. Friiher hat 
Verfasser die Vakuolisierung mit einer Wasseraufnahme in Zusammen- 
hang gesetzt. Die Méglichkeit, daB die Vakuolen aus Eiwei8 bestehen, 
erscheint fortwahrend ausgeschlossen. 

Dieses Wachstum und die Vakuolisierung zeigen dieselben Kennzeichen 
wie die Verwandlung einer Makrospore zu einem einkernigen Embryosack 
oder die Ausbildung von aposporen Embryosacken bei Gattungen und 
Arten mit einzelligem Archespor (z. B. bei Hieraciwm pilosella). Hieraus 
scheint mir geschlossen werden zu kénnen, daB entweder die mitotische 
Tendenz sozusagen der meiotischen iiberlagert worden ist, oder auch 
da& gewisse Zellen von Beginn an rein mitotisch eingestellt waren, 
wahrend andere durch physiologische Faktoren (Meiosissubstanzen ?) in 
meiotische Stadien gelenkt worden sind (vgl. FaGERLIND 1937). 

In gleicher Weise verhalten sich apomiktische Arten mit dem somati- 
schen Typus von Diplosporie, d. h. die Teilung in der EMZ wird mitotisch ; 
gleichzeitig setzen Wachstums- und Vakuolisierungsprozesse ein, natiirlich 
begleitet von erhéhter Dauer des Interphasestadiums. Solche Gattungen 
und Arten sind Antennaria alpina, Hieracium subg. Archieracium, Eupa- 
torium glandulosum, Poa alpina usw. Die meiotische Tendenz ist indessen 
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oft stark hervortretend. Bei gewissen Arten treten némlich die EMZ in 
groBer Frequenz (zuweilen etwa 50%) in eine Meiosis mit ungepaarten 
' kontrahierten Chromosomen aber mit zufallsmaBiger Verteilung der Uni- 
valente auf die beiden Pole ein, so daB es zu einer Zahlenreduktion kommt 
(der semiheterotypische Teilungstypus). Als Ergebnis entstehen auBer 
Tetraden Pentaden, Hexaden und Heptaden. Die Bivalentbildung 
erscheint bei solchen Arten, deren PMZ hochgradige Paarung zeigen 
(gewisse Antennaria-Arten), haufig herabgesetzt. Bei Hieracium besteht 
laut Bereman 1941 starke Bivalentbildung. AuBer diesem Teilungs- 
typus entsteht zuweilen eine Aquatorialplatte mit Univalenten, die 
kontrahiert, d. h. wie in einer gewohnlichen Meiosis spiralisiert sind (die 
pseudohoméotypische Metaphase). Bei Hieracium und Antennaria ent- 
steht diese als ein Ubergangsstadium zum somatischen Teilungstypus, 
d. h. sie tritt nach Wachstums- und Vakuolisierungserschseinungen aber 
friiher als bei der reinen Mitose ein. BERGMAN (1941) hat diese Ausein- 
andersetzung — wie mir scheint — ohne Recht kritisiert. 

In den meisten Fallen von Diplosporie ist das Archespor einzellig 
und eine Schwierigkeit, EMZ zu unterscheiden, besteht nicht. Unab- 
hangig von dem nachfolgenden Teilungstypus — somatisch, pseudo- 
homéotypisch oder semiheterotypisch — weicht die EMZ deutlich von 
den umgebenden Nuzelluszellen ab. Bei Ochna (CutaRveI und FRANCINI 
1930) u.a. Gattungen unterbleibt mitunter die Bildung einer EMZ. 
Diese Erscheinung kann aber nicht an der Tatsache riitteln, da8 in der 
Mehrzahl Falle die EMZ in gleicher Weise bei apomiktischen und sexu- 
ellen Arten differenziert wird. Die EMZ mag sich also in noch so 
somatischer Richtung entwickeln, eine Ahnlichkeit zwischen ihr und den 
umgebenden Nuzelluszellen liegt nicht vor. 

Obgleich die Meiosisveranderungen am besten an PMZ klargelegt 
werden konnten, seien als Grundlage fiir die Besprechung auf S. 384 
folgende empirische Tatsachen angefiihrt. 

Schon in sehr friihen Prophasestadien kénnen die zwei Teilungstypen 
(der meiotische und der mitotische Typus) voneinander unterschieden 
werden. Die zur Reduktionsteilung fiihrenden EMZ zeigen die Synapsis- 
Erscheinung mit deutlich differenzierten Chromosomenfaden; die EMZ 
dagegen, die spiter eine Mitosis durchmachen, werden durch Chromatin- 
armut und deutliche Ruheeigenschaften des Kerns gekennzeichnet. In 
diesem Anfangsstadium sind die zwei Arten von EMZ gleichgroB und haben 
denselben Entwicklungsgrad erreicht, was mit Hilfe der Persistenz des 
Nuzellus-Tapetums beurteilt werden kann. Wahrend die EMZ des einen 
Typus in die Meiosis eintritt (spite Prophase — Metaphase), verbleibt die 
des zweiten Typus fortwahrend im Ruhestadium. Die letztgenannten 
EMZ nehmen allmahlich an Lange und Breite zu, was auch fiir ihre Kerne 
gilt, und bald kommt es zur Vakuolenbildung. In diesem Zeitpunkt 
ist das Nuzellustapetum durchbrochen worden, es degeneriert teilweise 
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und die EMZ (= der einkernige Embryosack) ist gegen die Mikropyle 
gewandert. Bei Hieracium umbellatum f. apomicta (Bercman 1941, 
S. 3) erfolgt die Vakuolenbildung schon vor der Auflésung des Nuzellus- 
tapetums. Wahrscheinlich gilt dasselbe fiir Antennaria intermedia und 
magellanica (BERGMAN 1935, 1937), Eupatorium glandulosum (Hotm- 
GREN 1919) u.a. Bei Arnica alpina (A¥rzzetius 1936) wachst die EMZ 
erheblich, bevor die Auflésung des Tapetums beginnt. Samtliche Autoren 
betonen, daB das Wachstum der EMZ kontinuierlich stattfindet. Es ver- 
halt sich demnach nicht so, daB die EMZ lange Zeit in einem stationéren 
Entwicklungsstadium verbleibt um dann plétzlich und schnell an Volumen 
zuzunehmen, sondern sie wachst allmahlich und in einem gewissen Zeit- 
punkt werden Vakuolen gebildet, die nach und nach gleichwie die Zell- 
kerne an Umfang zunehmen. 

Eine andere Tatsache ist, daB die schlieBlich erreichte GréBe und die 
Vakuolisierung der EMZ erheblich starker ist als bei den durch Meiosis 
entstandenen einkernigen Embryosicken. Der Vakuolisierungsproze8 
schieBt sozusagen iiber das Ziel hinaus. 

In der Arbeit des Verfassers von 1939 sind diese Erscheinungen 
folgendermaBen erklart worden: In den Fallen von regularer Diplosporie 
kehrt die Teilung nicht zu normaler Mitosis zuriick sondern Zelle und 
Kern wachsen enorm nach Hydratations- und Vakuolisierungsprozessen 1, 
die ahnlich denen nach Auxinbehandlung sind. Wenn daher ein Hormon 
mit hydratisierender Wirkung auf der weiblichen Seite einwirkt, so wird 
die meiotische Tendenz aufgehoben. Diese Arbeitshypothese, die FacEr- 
LiInDs MiBfallen erweckt hat (1940b), scheint mir noch immer die beste 
Erklarung zu geben. Da8 ein Zusammenspiel oder ein Wettkampf zwischen 
meiotisierenden und mitotischen Kraften in diesen Infloreszenzen mit 
ihrer Mischung von verschiedenen Meiosistypen stattfindet, diirfte offen- 
bar sein, wie der Verlauf auch gedeutet werden mag. 

SchlieBlich sei hier hervorgehoben, daB wir vor 1940 so gut wie nichts 
iiber die GesetzmaBigkeit der Meiosisdegeneration in PMZ wuBten. 
Trotz aller Verschiedenheiten mu8 die veranderte Teilung der EMZ im 
Lichte der Erscheinungen in der PMZ betrachtet werden. 


2. Die Teilung in mdannlichen Organen von apomiktischen Pflanzen. 
Das Studium von EMZ und ihrer Teilungen ist ziemlich schwierig. 
Um so klarer liegen die Verhaltnisse in den PMZ. Hier kommt es indessen 
nie oder jedenfalls nur sehr selten zu den Vakuolisierungs- und Wachs- 
tumserscheinungen, die fiir die weiblichen Organe von aposporen und 
vielen diplosporen Organismen charakteristisch sind (vgl. GusTaFssoN 
1938). 


1 Dies sollte vielleicht besser folgendermaBen ausgedriickt worden sein: ... Zelle 
und Kern wachsen enorm im Zusammenhang mit gewissen Hydratations- und 





Vakuolisier 


i=) 














Ake Gustafsson: 





+ 376 


Es ist urspriinglich GENTSCHEFFs Verdienst, daB eine Erklarung des 
zeitlichen Verlaufes gegeben werden konnte (1937). Er wies namlich eine 
Ubereinstimmung zwischen dem Teilungstypus in der PMZ und der 
Kernanzahl und dem Entwicklungsstadium der Tapetumzellen nach. 

Rein mitotische Teilungen wurden 1935 in PMZ von Hieracium lapponi- 
cum beobachtet (s. die schematischen Bilder bei Gustarsson 1935), ob- 
gleich sie damals nicht in Beziehung zum Meiosismechanismus oder zu 
den iibrigen Degenerationserscheiungen bei Hieracium gebracht werden 
konnten. Sie wichen von der gewohnlichen Mitosis dadurch ab, daB8 nur 
Prophase und Metaphase typisch waren. Im Anaphasenstadium kam 
es allgemein zu einer Degeneration der Pollenfacher. Eine Chromosomen- 
trennung kam daher nicht vor. Von Interesse fiir das folgende ist, daB 
die Zellen mit diesem Teilungstypus sehr klein waren und dicht neben- 
einander lagen, wie es in der prameiotischen Interphase bei anderen 
Pflanzen der Fall ist. Die Prophase setzte also sehr friih ein. Als ver- 
spatet kann sie unter keinen Umstianden bezeichnet werden, und die 
Entstehung der somatischen Teilung kann daher vom Standpunkt der 
Precocitytheorie nicht erklart werden. 

Bei den zwei Arten H. amplexicaule und robustum fanden GENT- 
SCHEFF und GusTAFSSON (1940) verschiedene Teilungstypen, denen 
GustaFsson (unveréff.) weitere hat hinzufiigen kinnen. Die PMZ zeigten 
folgende Erscheinungen: 1. Univalente Chromosomen mit Mitosisaussehen ; 
die Verteilung in der Anaphase ist indessen zufallsmaBig und fiihrt zu 
Zahlenreduktion; 2. univalente Chromosomen mit Meiosiskontraktion; 
die Verteilung ist zufallsmaé8ig und fiihrt zu Reduktion; 3. einzelne Biva- 
lente; simtliche Chromosomen zeigen am ehesten Mitosisaussehen ; die Ver- 
teilung ist in bezug auf die Univalente zufallsmaBig und fihrt zu einer 
Reduktion; 4. einzelne Bivalente; alle Chromosomen mit Meiosiskontrak- 
tion; die Teilung fiihrt zu Reduktion und ist zufallsmaBig; 5. univalente 
Chromosomen mit Meiosiskontraktion; simtliche Chromosomen werden 
in die Aquatorialebene eingeordnet und die Teilung erfolgt aquatorial, 
d.h. jeder Tochterkern bekommt die unreduzierte Chromosomenzahl ; 
6. einzelne Bivalente; alle Chromosomen haben Meiosiskontraktion; so- 
wohl Bi- wie Univalente werden in die Aquatorialebene eingeordnet und 
die Teilung verlauft aquatorial fiir die Univalenten, reduktional fiir die 
Bivalenten ; 7. Chromosomenpaarung mit hoher Bivalentenanzahl ; als Folge 
von Strukturheterozygotie entstehen Inversionsbriicken und Fragmente. 
AuBerdem gibt es 8. eine eigentiimliche Form von doppelter Reproduktion, 
die der bei Spinacia ahnlich ist, bei der also die Chromosomenzahl in der 
Metaphase verdoppelt ist; Bivalente kommen nie vor, die Univalente 
kénnen Meiosis- oder Mitosisaussehen haben, und 9. einen weitgehenden 
Zerfall der Chromosomen in kleine Stiicke. Diese Fragmentation fallt bei 
H.amplexicaule mit den Teilungstypus 5, bei H. robustum mit dem Teilungs- 
typus 7 zusammen. In einzelnen Pollenfaichern treten 10. Teilungen von 
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mitotischem Charakter nach nuklearen Kontraktionserscheinungen auf, 
wie sie urspriinglich von RosENBERG (1927) beschrieben worden sind. 





- c <- 
Abb. 1. Die Entwicklung des Tapetums, das Wachstum der PMZ und der Teilungstypus 
b idem apomiktischen Hieracium robustum. Metaphase I. — a Junges Tapetum, kleine 
1 UZ; als Folgeerscheinung ungepaaite Chromosomen (semiheterotypisehe -Teilung). 


Wohlentwickeltes Tapetum, sta agewachsene PMZ und doppelte Reproduktion der 
Jhromosomen. Bivalente treten nicht»guf.:+ c Tapetum- und PMZ-Entwicklung genau 
wie bei sexuellen Arten. Als Fol; heinung eine hohe Zahl von Bivalenten. — Um- 


geindert nach eo und Comraneres 1940. 


In Ubereinstitnmung mit ‘RosENBERGE’ ‘Battachitahgsweise entspre- 
chen Typus 1 und 2 der semiheterotypischen Teilung oder dem sog. 
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H. laevigatum-Schema. Die Typen 3 und 4 folgen am nachsten dem 
H. boreale-Schema, 5 ist eine pseudohoméotypische Teilung, 6 ist ein 
Zwischending zwischen normaler Meiosis und pseudohoméotypischer 
Teilung (ein ahnlicher Meiosistypus kommt bei den canina-Rosen vor: 
GusTAFSsON und HAkansson 1942), 10 folgt dem H. pseudoillyricum- 
‘ Schema. He 

‘Der Zusammenhang zwischen den verschiedenen Teilungstypen wurde 
1940 in folgender Weise klargelegt (1. c. S. 234—241). 


Bei sexuellen und apomiktischen Biotypen der Gattung Hieracium 
besteht ein gewisses Balancesystem zwischen dem Wachstum der Tape- 
tumzellen, den Kernteilungen der Tapetumzellen, dem Wachstum und 
der gesonderten Abrundung der PMZ, dem Zeitpunkt fiir den Beginn der 
Prophase sowie der Bivalentbildung und ihrer Starke. Der héchste Grad 
von Bivalentbildung entsteht bei Apomikten nur in den Fallen, wo das 
Tapetumwachstum, die Tapetummitosen und das PMZ-Wachstum im 
Verhaltnis zum Beginn der Prophase in gleicher Weise ausbalanciert ist 
wie bei den Sexuellen (Abb. 1). Diese Ausbalancierung kommt indessen 
nur ausnahmsweise vor und dann vorziiglich in alten PMZ von lateralen 
Bliiten. Es besteht namlich eine starke Neigung zur Verschiebung des 
Prophasebeginns nach friihen Entwicklungsstadien hin. Die Bivalent- 
bildung wird dadurch schwacher, wahrscheinlich da die Pachytaénpaarung 
auf die Chromosomenenden begrenzt ist (Inversionsfragmente und 
Briicken entstehen nicht) (das H. boreale-Schema). Wenn die Prophase 
noch friiher beginnt, wird jede Chromosomenpaarung aufgehoben und es 
entstehen nur Univalente. Diese zeigen jedoch noch immer Meiosis- 
kontraktion (das H. laevigatum-Schema). In den allerfriihesten Teilungen, 
die Verfasser bei H. robustum beobachtet hat, haben die Chromosomen 
rein mitotische Form, aber die Metaphase ist mit Hinsicht auf das Ergeb- 
nis — die Zahlenreduktion — meiotisch. Rein mitotische Teilungen 
kommen jedoch bei anderen Apomikten vor. 


In gewissen Pollenfichern von H. robustum, die spiter sog. doppelte 
Reproduktion geben, wachsen die Ruhezellen und Ruhekerne weiter ohne 
daB eine Prophase beginnt. In diesen Fallen sind auch die Tapetum- 
zellen stark entwickelt worden. Interphase- und Prophasestadien, die 
nicht den Zeitpunkt der Chromosomendifferenzierung erreicht haben, 
finden sich gleichzeitig mit zwei- oder vierkernigen Tapetumzellen vor. 


Abb. 2 und 3. Prophasebeginn, PMZ-Wachstum, Tapetumentwicklung und deren Einflu8 
auf die Meiosis des apomiktischen Hieracium amplezicaule. — 2a. Sehr frithe Prophase mit 
mitosisihnlichem Aussehen. PMZ und Tapetumzellen noch klein. — 2b. Diakinesis mit 
ungepaarten Chromosomen. — 2c. Semiheterotypische Metaphase. — 2d. Interkinese. — 
3a. Der Prophasekern ist stark angeschwollen und zeigt Synapsisphincmene. PMZ und 
Tapetumzellen stark zugewachsen. — 3b und c. Univalente ordnen sich in die Aquator- 
ebene des Spindels ein (pseudohoméotypische Teilung), von oben und von der Seite 
gesehen. — 3d. Hohe Bivalentbildung. — 3c. Interkinese. — Pseudohoméotypische 
Teilung tritt in den kieinsten, Bivalentbildung in den gré8ten PMZ, welche den zweiten 
Prophasentypus zeigen, ein. — Umgedindert nach GENTSCHEFF und GUSTAFSSON 1940. 
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In spateren Prophasestadien enthalten die Tapetumzellen vier einfache 
oder fusionierte Kerne. Die PMZ in Interphase sind bei diesem Teilungs- 
typus weit gréBer als sie es bei semiheterotypischer Teilung je werden 
und auch gréBer als bei Bivalentbildung. Zu einer zweiten Wachstums- 
periode kommt es wahrend der Prophase (wahrscheinlich als Folge der 
Chromosomenvermehrung). Die Tapetumzellen haben schon wahrend 
der friihen Prophase ihre endgiiltige Gré8e erreicht und nehmen dann gar 
nicht mehr zu. Sie sind viel gréBer als bei semiheterotypischen Teilungen, 
aber kleiner als in Pollenfachern mit starker Bivalentbildung. Kurz 
gesagt: In Fachern mit doppelter Reproduktion sind die PMZ weiter 
vorgeschritten und ihr Wachstum ist intensiver im Verhaltnis zur Tape- 
tumentwicklung als in Fachern mit Bivalentbildung, aber sowohl PMZ- 
wie Tapetumentwicklung sind starker als bei der semiheterotypischen 
Teilung. 

Bei H. amplexicaule wurden vollkommen ausgebildete Teilungen vom 
pseudohoméotypischen Charakter beobachtet (Typus 5 oben). In ver- 
schiedenen Teilen der Infloreszenz dieses Apomikten gab es zwei ver- 
schiedene Prophasetypen (Abb. 2—3), die eine hauptsachlich in median 
gelegenen Bliiten und verbunden mit friihen Tapetumstadien, die andere 
vorzugsweise in lateralen Bliiten, wo die Tapetumentwicklung iiberdies 
wesentlich weiter vorgeschritten war. Im Prophasentypus 1 ist die friihe 
Prophase am ehesten mitosiséhnlich.’ Der Prophasentypus 2 ist deutlich 
meiotisch mit sog. Synapsisstadien. Der Prophasentypus 1 fihrt zu 
semiheterotypischen Metaphasen mit vollstandiger Univalentbildung 
und iiber die Kernspindel zerstreuten Chromosomen. Die beiden Inter- 
kinesekerne haben das abgerundete Aussehen, das fiir das H. boreale- und 
laevigatum-Schema so charakteristisch ist. Der Prophasentypus 2 fihrt 
zu pseudohoméotypischer Metaphase und zu Bivalentbildung. Letztere 
variiert in ihrem Ausma8. Das Tapetum- und PMZ-Wachstum zeigt, daB 
die semiheterotypische Teilung sehr friih stattfindet, da der Prophase- 
beginn im Verhaltnis zur Entwicklung von PMZ und Tapetumzellen be- 
schleunigt war. Pseudohoméotypische Metaphase und Bivalentbildung 
entstehen, wenn die Prophase wesentlich spater einsetzt, aber der erst- 
genannte Teilungstypus tritt in solchen Zellen auf, die auf der Minusseite 
der Wachstumskurve liegen, der letztgenannte Teilungstypus in Zellen 
mit der kraftigsten Entwicklung. Die pseudohoméotypische Metaphase 
kann in gewissem Mafe als eine iiberreife semiheterotypische Teilung 
betrachtet werden. Eine Stiitze fiir diese, Auffassung findet sich in der 
angegebenen Arbeit. Bei H. amplewicaule ist die pseudohoméotypische 
Téilung’ also zeitlich nicht so‘ vorgesehritten,..wie es. bei. der Bildung 
von Bivalenten. der Fall ist“ Ob diés fit’ die’ iar Migeiain gilt, kann 
noch nicht, entschieden werden. : 

FAGERLIND (1940b) hat den Zeitpunkt fae deh Apintritt ‘der ersten 
Teilung in EMZ bei. sexuellen. und: apomiktischen’ Wikstroemia-Arten 
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verglichen und gefunden, daB die Teilung bei der apomiktischen W. viridi- 
flora spater eintrifft als bei den diploiden sexuellen. Wahrscheinlich 
kann die pseudohoméotypische Teilung in EMZ bei apomiktischen Pflan- 
zen sowohl zu friih wie zu spat im Verhaltnis zur normalen Bivalentbil- 
dung stattfinden. Aus FaGERLinps Ergebnissen kénnen indessen keine 
allgemeinen Schliisse gezogen werden, da er diploide und triploide Arten 
miteinander vergleicht und da die Kernteilungsgeschwindigkeit in poly- 
ploiden Geweben und Organismen oft als unmittelbare Folge der Chromo- 
somenzahl herabgesetzt sein kann (vgl. z. B. den Zeitpunkt fiir den Beginn 
der ersten Kernteilungen in keimenden Samen von T'riticum-Arten). 

GustaFsson (1935) und GENTScHEFF (1941) beobachteten ganz 
mitotische Teilungen in PMZ, und letzterem gelang es in bemerkenswerter 
Weise die GesetzmaBigkeit fiir den Eintritt der mitotischen Teilungen 
klarzulegen. AuBerdem fand GENTSCHEFF noch einen Degenerations- 
typus bei H. racemosum, bei dem die Kerne ohne vorherige Teilung de- 
generieren. 

Die drei Haupttypen — mitotische Teilung, semiheterotypische Tei- 
lung, Bivalentbildung — entstehen gleichzeitig mit bestimmten Verande- 
rungen im Tapetum. Bei H. wmbellatum f. apomicta mit Mitosis in den 
PMZ verlauft die Teilung schnell. In der Prophase sind die Tapetum- 
zellen einkernig, in der Meta- bis Anaphase ein- oder zweikernig 
und in der spéten Anaphase zwei- bis vierkernig. Darauf degenerieren die 
PMZ. — Bei Apomikten mit semiheterotypischer Teilung (der H. laeviga- 
tum-Typus) setzt die Prophase ein, wenn die Tapetumzellen ein- oder. 
zweikernig sind; die Metaphase und Interkinese, wenn die Tapetum- 
zellen zwei- bis vierkernig sind. Zu Beginn des achtkernigen Tapetum- 
stadiums erfolgt die zweite Teilung der PMZ. — Im gleichen Zeitpunkt, 
wenn die Tapetumzellen acht einfache oder fusionierte Kerne enthalten, 
sind die PMZ, die zu Bivalentbildung fiihren, immer noch in der Diakinese 
oder ersten Metaphase. Offenbar beginnen sie erst mit der Meiosis wenn 
ein gut entwickeltes Tapetum entstanden ist. ,,It is clear from the 
scheme, that the prolongation of the prophase is correlated with the 
meiotic behavior of the PMC:s and vice versa. Thus a balance system 
exists with respect to the mutual relation of tapetum and PMC-deve- 
lopment.“ 

Wenn wir die Erklarungsversuche fiir den Augenblick beiseite lassen 
und uns nur an die unmittelbaren Tatsachen halten, geht klar hervor, 
1. daB, je friiher die meiotische Prophase einsetzt, die Teilung um so mehr 
somatisiert wird, bis sie schlieBlich als rein mitotisch bezeichnet werden 
muB8; 2. daB das Ubergangsstadium zwischen vollstandig aufgehobener 
Paarung und starker Bivalentbildung durch ein schwaches und vari- 
ierendes Vorkommen von Bivalenten ohne Briicken und Fragmente ge- 
kennzeichnet wird ; die Pachytanpaarung ist hier schwach und wahrschein- 
lich auf die Chromosomenenden beschrainkt gewesen; 3. daB regelmaBige 
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Bivalentbildung nur auftritt, wenn ein ganz bestimmtes Gleichgewicht 
zwischen Entwicklung des Tapetums, PMZ-Wachstum und Beginn der 
Prophase vorhanden ist. 

Eine unmittelbare Folge dieser empirischen Tatsachen ist, daB die 
,.Frithreife“ der Prophase die Teilung in keiner Weise meiotisch sondern 
eber mitotisch zu beeinflussen scheint. Die Meiosis und Mitosis unter-:: 
scheiden sich voneinander durch kein solches Zeitverhaltnis. 


Strauss Temperaturversuche mit Gasteria. 

Von den Arbeiten der OzatKeERs-Schule iiber die Physiologie der 
Meiosis sind in dieser Ubersicht besonders die Arbeiten von STRAUB 
(1937, 1939) beachtenswert. Ihre Bedeutung wird durch die Vorziig- 
lichkeit des Materials und die Menge der ausgefiihrten Versuche noch mehr 
erhéht. Die Infloreszenz von Gasteria gestattete eine genaue Bestimmung 
der Meiosisstadien und ihre Dauer. Die untersuchten Pflanzen wurden 
unter konstanten Bedingungen bei sowohl hoher wie niedriger Temperatur 
gezogen und einer Serie verschiedener Warme- und KaAlteschocks ausge- 
setzt. Asynapsis, Desynapsis, unreduzierte Gameten, tetraploide PMZ 
entstanden nach bestimmten Umweltverinderungen. Hier kénnen nur 
einige der wichtigsten Ergebnisse behandelt werden. 

Die Meiosisstadien zeigen, wenn die Pflanzen bei +-20° gezogen werden, 
sehr verschieden lange Dauer. Von der prameiotischen Telophase bis zum 
fertigen Pollenstadium vergeht eine Zeit von etwa 12 Tagen. Hiervon 
kommen auf die Interphase ein Tag, die Prophase 6 Tage, die erste 
Metaphase und zweite Teilung zusammen 1 Tag, die Tetradenbildung 
1—2 und die Pollenentwicklung etwa 2—3 Tage. Die Hauptstadien der 
Prophase — Leptotan, Pachytan und Diplotan (die Diakinese eingerech- 
net’) — erfordern 3, 2 bzw 1 Tag; d. h. fast die Halfte des ganzen Meiosis- 
verlaufes bis zum fertigen Pollen wird von den fiir die Chiasmabildung 
notwendigen Vorstadien in Anspruch genommen. In EMZ verlauft die 
Meiosis bedeutend schneller, aber auch hier dauern die Leptotaén- und 
Pachytanstadien lange. Obgleich genaue Zeitbestimmungen nur in einer 
geringen Anzahl von Untersuchungen ausgefiihrt worden sind, diirften 
Strauss Ergebnisse verallgemeinert werden kénnen. Die lange Dauer 
der Meiosis variiert natiirlich wesertlich mit der Temperatur und den 
iibrigen Umweltbedingungen, aber iin groBen kann sie auf ein paar Tage 
bis zu einer Woche, ja zuweilen sogar bis zu einem Monat berechnet 
werden (SAx und Sax 1935). Dies steht im ausgesprochenen Gegensatz 
zur Mitosis, die schnell verlauft und von Ruhestadium zu Ruhestadium 
nur wenige Stunden erfordert. Aber auch die mitotische Prophase 
nimmt etwa 40—50% des ganzen Mitosiszyklus ein (TISCHLER 1942). 

Bei hoher Temperatur (iiber +-35°) aber vor allem bei niedriger (+ 5°) 
wird die Chromosomenpaarung und Chiasmabildung in den Zellen auf- 
gehoben, die sich im Leptotanstadium befunden haben; die Chromosomen- 
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kontraktion nimmt an Starke ab und in Extremfiallen entstehen Zellen, 
die anstatt einer Meiosis eine typische Mitosis durchmachen; die Chromo- 
somen haben hier die mitotische Form, d.h. sie zeigen engere, aber be- 
deutend mehr Spiralen. ,,Diese Mitosen kommen also offenbar dadurch 
zustande, daB die zunachst meiotisch gebauten Chromosomen in den 
mitotischen Zustand iibergehen und eine Teilung vollziehen.“ 

In solchen PMZ, die lange Zeit niedrigen Temperaturen ausgesetzt 
waren, paaren sich die Chromosomen gar nicht. In gewissen Zellen mit 
friihen Diplotanstadien gibt es Faden mit deutlichem Langsspalt und 
ihre Anzahl entspricht der diploiden. Die Chromosomenlange ist dieselbe, 
ob die Leptotankerne spater asynaptische oder normale Metaphasen 
geben. Die Entspiralisierung und Streckung der Chromonemata ist aller- 
dings eine Voraussetzung fiir das Zustandekommen einer Paarung, aber 
eine Asynapsis kann auch eintreten wenn die Entspiralisierang vollstandig 
geworden ist. Wahrscheinlich verhindert in solchen Fallen die schnell ein- 
tretende Kontraktion eine Paarung. Straus (1938, 1939) schlieBt sich 
daher dem von K. und H. Sax (1935) geaiuBerten Gedanken an, da8B der 
wesentliche Unterschied zwischen Meiosis und Mitosis darin besteht, daB 
die mitotische Prophase wesentlich kiirzer ist als die meiotische; ,,mit der 
kiirzeren Dauer soll eine raschere Kontraktion und damit die Paarungs- 
unméglichkeit der Mitosis verbunden sein.“ 

Diese experimentellen Daten erginzen die morphologischen Beob- 
achtungen bei Hieracium. Sie zeigen zweifellos in dieselbe Richtung. 

SchlieBlich sei betont, da8 innerhalb einer Infloreszenz oder sogar 
in ein und derselben Bliite eines Apomikten oft verschiedene physiologische 
Zustande herrschen kénnen, so daB die Meiosis mit der Lage der Bliite 
sehr erheblich variieren kann. Noch deutlicher ist diese Erscheinung 
in einer Serie von Apomikten mit vollstandiger Bivalentbildung auf der 
mannlichen aber mit geringer oder fehlender Paarung auf der weiblichen 
Seite (Gustarsson 1938). Die ausgebliebene Paarung kann also nicht 
auf fehlender Homologie beruhen. Ein endgiiltiger Beweis fiir diese Auf- 
fassung wurde bei einem Taraxacum-Apomikten mit in der EMZ spontan 
verdoppelter Chromosomenzahl erhalten. Obwohl jedes Chromosom 
wenigstens einen ganz identischen Partner gehabt haben muB, blieb jede 
Paarung aus. CHRISTOFF (1940) wies dieselbe Erscheinung bei mit Colchicin 
polyploidisiertem Material von Hieracium nach. Die Univalentbildung blieb 
bei der Autotetraploiden dieselbe wie bei dem urspriinglichen Apomikten. 
Ein durchgehender Unterschied zwischen Mannchen- und Weibchenmeiosis 
wurde auch bei Pygaera-Bastarden von FEDERLEY 1932 nachgewiesen. 


Die Struktur der Meiosis. 
Wenn wir von Sax und Sax’ Meiosisauffassung als der gegenwartig 
wahrscheinlichsten ausgehen und die Meiosisdegeneration bei Hieraciwm 
klarzulegen versuchen, gelangen wir zu folgendem Resultat. 
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1. In den Fallen wo die Prophase die fiir eine normale Meiosis charak- 
teristischen Eigenschaften in bezug auf Aussehen und Dauer hat, verlauft 
die Teilung mit Hinblick auf Chromosomenkontraktion, Bivalentbildung 
und Anaphasenseparation vollkommen regelmaBig. Diese Erscheinung 
wird sehr deutlich durch die zwei Prophasentypen bei H. amplezicaule 
beleuchtet (Abb. 2—3). Die eine von diesen ist in ihrem Aussehen mi- 
totisch sowie von kurzer Dauer und geht spater in eine semiheterotypische 
Metaphase ganz ohne Bivalente iiber. Die zweite zeigt sog. Synapsis- 
stadien mit starker Anschwellung des Kerns und gibt reichlich Bivalent- 
bildung. Ubergangstypen zwischen den zwei Teilungstypen kommen vor, 
teils sog. pseudohoméotypische Metaphasen, ausschlieBlich mit Univalen- 
ten oder mit einzelnen Bivalenten und mit dem Rest der Univalenten in 
der Aquatorialebene versammelt, teils Metaphasen mit einer geringen 
Anzahl von Bivalenten und den iibrigen Chromosomen als Univalente 
iiber die Kernspindel zerstreut. In Fallen mit starker Bivalentbildung 
hat die PMZ schon vor der ersten Metaphase die fiir Meiosisstadien von 
Sexuellen kennzeichnende GréBe, die abgerundete Form und die von 
anderen PMZ freie Lage erreicht. 

2. Je friiher die Prophase einsetzt und je schneller sie im Verhiltnis 
zur PMZ- und Tapetumentwicklung verlauft, um so mehr ent-meiotisiert 
wird die Teilung um schlieBlich ganz mitotisch zu werden. In solchen 
Fallen unterbleibt auch die starke Kernanschwellung. In Ubereinstim- 
mung mit Sax und Saxs Auffassung bedeutet dies, da8 ,,the much more 
leisurely process of meiosis“ die fiir die Mitosis spezifische Teilungs- 
geschwindigkeit erwirbt und daB die Entspiralisierung der Chromosomen 
nicht vollendet wird bevor die neue Spiralisierung einsetzt. Als Folge 
unterbleibt die Bivalentbildung und in gewissen Fallen auch die meioti- 
sche Kontraktion. DaB die Teilung in ihrem Ergebnis jedoch haufig 
meiotisch ist (Zahlenreduktion), hangt wahrscheinlich damit zusammen, 
daB der Zeitpunkt fiir die Teilung der Centromeren im Verhdltnis zum 
veranderten Meiosistypus nicht vollkommen ausbalanciert ist. 

Bei einem Versuch, diese Veraénderungen naher zu analysieren, muB 
zuerst hervorgehoben werden, da8 die meiotische Prophase friher, gleich- 
zeitig oder spaiter einsetzen kann als dies bei entsprechenden Sexuellen 
der Fall ist. Nur wenn Pollenmutterzell- und Kernwachstum, Tapetum- 
entwicklung und Beginn der Prophase die gleiche innere Balance auf- 
weisen wie bei sexuellen Typen, kommt es zu regelmaBiger Bivalentbil- 
dung. Folgende Arbeitshypothese, die keineswegs Anspruch auf End- 
giltigkeit macht, sei formuliert. Zu beachten ist, daB abgesehen davon, 
ob die Hypothese richtig ist oder nicht, das Material, auf das sie sich stiitzt, 
bei einer eventuellen Kritik nicht vernachlassigt werden kann. 

Die Meiosis unterscheidet sich von der Mitosis durch eine Verzégerung 
oder eher eine Verlangerung des Prophasestadiums. Wahrend der lange- 
dauernden Leptotan-, Zygotin- und Pachytianstadien erfolgt eine 
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volistandige Entspiralisierung der Chromosomen. Wenn das Leptotan- 
chromosom. aus zwei oder vier Chromonemata besteht, so werden diese 
so dicht aneinander gepreBt, daB sie als eine Einheit fungieren. Unab- 
hangig von der Chromonemaanzahl ziehen die homologen Chromosomen 
in diesem Stadium sich gegenseitig an, Chromomer fiir Chromomer, Gen 
fir Gen}. Haufig beginnt die Paarung an dem Centromer oder in den 
heterochromatischen Teilen. Bei vielen Haploiden und Bastarden kann 
keine homologe Paarung stattfinden; anstatt dessen kommt es zu einer 
diffusen Attraktion zwischen Heterochromatin und Heterochromatin 
bzw. Centromer und Centromer. Die Paarung wird jedoch wegen der 
euchromatischen Nichthomologie nur ausnahmsweise so intim, daB 
Chiasmen ausgebildet werden. In spateren Stadien halten daher die 
nicht-homologen, locker gepaarten Chromosomen nur durch die gegen- 
seitige Umwicklung zusammen (LEvAN 1942) 2. 

Ob eine Teilung meiotisch oder mitotisch ablauft, wird durch unbe- 
kannte Verhaltnisse im Ruhekern bestimmt, die ihrerseits von der Um- 
welt beeinfluBt werden, beispielsweise durch meiotisierende oder mitoti- 
sierende Krafte (Substanzen, vg]. GrecorY 1940). Beginnt die Prophase 
bevor die meiotisierenden Krafte ihre Wirkung ganz geltend machen 
kénnen, so entsteht ein halbmeiotischer Metaphasentypus. Die PMZ 
erreichen nicht ihr optimales Wachstum, die Anschwellung des Kerns 
wird schon zu Beginn eingestellt oder friih unterbrochen, die Entspirali- 
sierung wird zeitlich nicht von der neuen Spiralisierung getrennt und die 
Chromosomen ziehen sich nicht oder nur unvolistaéndig an. In extremen 
Fallen wird die Teilung schlieBlich ganz mitotisch, da Beginn der Prophase, 
Spindelbildung und Centromerenkonstitution genau aufeinander ab- 
gestimmt worden sind. 

In gewissen Fallen, wenn das PMZ-Wachstum vor Einsetzen der meio- 
tischen Krafte ungewohnlich stark geworden ist, kommt es zu doppelter 
Reproduktion im Ruhestadium. Die Teilung zeigt indessen fortwaihrend 
haufig Meiosischarakter (Reduktion der Chromosomenzahl, starke Kon- 
traktion). Die Anzahl der Reproduktionen ist demnach ein fiir den Cha- 
rakter der Teilung prinzipiell gleichgiiltiger Faktor. 

In den weiblichen Organen gewisser apomiktischer Pflanzen ist ein 
anderes Mitotisierungssystem ausgebildet worden. In einem Teil der 
Samenanlagen machen die Kerne eine regelrechte Meiosis durch, in anderen 
dagegen eine Mitosis, in gewissen Fallen mit Ubergangsformen zur Meiosis 
(Hieracium, Antennaria). Auch auf der weiblichen Seite ist der mito- 
tische Teilungstypus mit einem kurz dauernden Prophasestadium 


1 Kine anregende Hypothese iiber den Paarung hanismus ist von FRIEDRICH- 
FReExsA (1940) ausgearbeitet worden. 
2 In den Tetraploiden paaren sich euchromatische Stiicke nur paarweise, wahrend 
sich heterochromatische Partien in Vierzahl anziehen kénnen aber nicht brauchen 
(BoLLE und Straus 1942). 
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verknipft. Im Ruhestadium kommt es zu einer Reihe von Veranderungen, 
die mit bestimmten Wachstums- und Vakuolisierungserscheinungen korre- 
liert sind. Verfasser nahm 1939 an, daB diese auf die meiotischen Krafte 
hemmend einwirkten, daB sie ihre Wirkung sozusagen neutralisierten. 
Wenn die meiotischen Erscheinungen in den mannlichen Organen, wo 
die Somatisierung nie ganz vollstandig wird oder oft nicht einmal alle 
Zellen eines Pollenfaches verandert, auch in Betracht gezogen werden, 
so erscheint es mir wahrscheinlich, daB die meiotisierenden Krafte alle 
Samenanlagen beeinflussen. Zuweilen wird ihre Wirkung so stark oder 
der Zeitpunkt fiir ihren Angriff so friih, daB die mitotisierenden Krafte 
sich erst nach der Tetradenbildung geltend machen kénnen. Mitunter 
setzen die mitotisierenden (gametophytenbildenden) Krafte so friih ein, 
daB das meiotisierende Prinzip ganz absorbiert oder unterdriickt wird. 
Bei Antennaria werden schon in sehr friihen Stadien zwei Typen von 
EMZ beobachtet, die eine mit meiotischen Prophasestadien, die andere mit 
starker Hydratisierung des Kerns (laut den Resultaten von CASPERSSON 
kann das Heterochromatin in dem letzten Fall als aufgelést betrachtet 
werden). Zellenwachstum und Vakuolisierung nehmen gradweise zu. 
Es ist daher wahrscheinlich, daB in diesen Kernen die mitotisierende 
(gametophytenbildende) Kraft schon in der prameiotischen Interphase 
zu wirken begonnen hat. 

Natiirlich bleiben noch viele Probleme zu lésen. Eines dieser betrifft 
das Verhiltnis zwischen Tapetumzellen und PMZ. Der bestimmte Par- 
allelismus in der Entwicklung scheint mir auf einen intimen Stoffwechsel- 
zusammenhang hinzuweisen. Die zwei Wachstumsperioden der Tapetum- 
zellen bei Sexuellen, eine etwa im Pachytanstadium und eine nach der 
Tetradenbildung, lassen vermuten, daB die Wechselwirkung zwischen 
Tapetum und PMZ innig ist. Bekanntlich tragt das aufgeléste Tapetum 
in spiten Stadien zur Ausformung der Pollenkérner bei. Wahrscheinlich 
ist seine Bedeutung wahrend der Meiosisprophase nicht geringer. Den 
besten Beweis hierfiir bringt SrepBrys und JENKINS’ bekannte Unter- 
suchung von Crepis (1939) (vgl. auch Curistorr 1937—1938 und 1940). 
Die zur Erklarung dieses Zusammenhanges aufgestellten Hypothesen 
sind — was in der Natur der Sache liegt — noch recht unbestimmt 
(GusTAFSSON 1939, GENTSCHEFF und GusTAFssoN 1940, GENTSCHEFF 
1941, SteBBrns 1941). Zukiinftige experimentelle Untersuchungen werden 
hier wahrscheinlich einen bedeutungsvollen Einblick in das Wesen und 
Balancesystem der Meiosis geben. Verfasser hat seit Sommer 1940 eine 
Reihe von Versuchen iiber hierhergehérige Probleme bei H. robustum und 
amplexicaule ausgefiihrt. Uber die erhaltenen Ergebnisse, die noch frag- 
mentarisch sind, und sich hauptsachlich auf den Einflu8 der Umwelt 
auf den Prophasebeginn beziehen, soll bei einer spaiteren Gelegenheit 
berichtet werden. 
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CYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN MUTANTEN 
VON ANTIRRHINUM MAJUS Lt 


II. MOSAIKPFLANZEN MIT REZIPROKEN TRANSLOKATIONEN. 
Von 
G. PoHLENDT. 
Mit 14 Textabbildungen (23 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 20. August 1942.) 


A. Beschreibung der Mosaikpflanzen. 


Vorbemerkung. Die in diesem 2. Teil mitzuteilenden Untersuchungen schlieBen 
sich unmittelbar an die Untersuchungen an, iiber die im 1. Teil berichtet worden ist 
(PoHLENDT 1942). Sie sind ebenfalls durchgefiihrt an Pflanzen aus den Kreuzungen 














uni dich Div serp - unit dicht Divt serpt uni dich Div serp 
uni dich Div serp unit dicht Divt serpt unit dick* Divt serpt 
und 





uni comp pal” Div - unit compt palt® Divt unt comp pal’ ™ Div 
—_—__—_—_——__- > 

uni comp pal” Div unit compt palt Divt unit comp* palt Divt, 
im Rahmen der mir von Herrn Prof. Dr. Knapp iibertragenen cytologischen Ana- 
lyse der in den Versuchen aufgetretenen Mutanten. 





Unter der Nachkommenschaft dieser Kreuzungen, von der der weit- 
aus gréBte Teil dem Standard ahnlich war®, befanden sich u. a. Pflanzen, 
die sich durch ihr von allen Erwartungen abweichendes Erscheinungsbild 
und besonders durch ihr Verhalten im Verlaufe der somatischen Ent- 
wicklung als ein einheitlicher Typ erwiesen. Sie unterschieden sich von 
den ,,normalen“ Pflanzen dadurch, daB sie die durch die normalen und 
die durch die abweichenden Allele der untersuchten Loci bestimmten 
Merkmale in mosaikartiger Verteilung aufwiesen. Abb. 2 z. B. zeigt 
Bliiten einer solchen Pflanze aus dem_ ,,uni-dich-Div-serp-Versuch“, 
Abb. 3 aus dem ,,uni-comp-pal'".Div-Versuch“. Die Beteiligung der 
Farbmerkmale an der Ausbildung des Mosaiks ist unbestreitbar. Die 
dunklen Areale auf den Bliiten sind ,,uni-Flecken“‘, die hellen Areale 


1 Mit Unterstiitzung durch den Reichsforschungsrat durchgefiihrt. 

2 Im I. Teil dieser Arbeit war versehentlich in der gleichen Formel dieser Locus 
mit paltin anstatt mit pal bezeichnet worden. 

3 Die fir die angefiihrten Loci heterozygoten Pflanzen unterscheiden sich 
phanisch vom Standardtyp dadurch, daB sich infolge der unvollkommenen Domi- 
nanz des Divt-Allels zwischen den beiden Kniehéckern der Bliite eine tiefe Grube 
befindet. Der sprachlichen Einfachheit halber bezeichne ich jedoch wie in Teil I 
der Arbeit (FuBnote 2, S. 282) diese Heterozygoten als ,,phan-normal“. 
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,unit-Flecken‘‘. In den Fallen, wo sich die weiBen Flecken auf den 


Kniehéckern befinden, die nicht nur bei den “Pflanzen, sondern auch 
bei der Ausgangssippe gefarbt sein miBten, wird man diese als durch 
pal" bestimmt deuten miissen (Abb. 5). Bei einer anderen Lage der 
hellen Flecken auf der Bliite 14B8t sich nicht unterscheiden, ob sie durch 
uni*+ pal+, unit pal’ oder uni pal bestimmt sind, da sich in homo- 
zygoten pal".Pflanzen Unterschiede im uni-Locus nicht auswirken. 
Die in Abb. 2 in der 3. Bliite von links sichtbaren Asymmetrien 
der Kniehécker sind auf die mosaikartige Verteilung des durch Divt 
und des durch Div bestimmten Phans zuriickzufiihren. Ob auch die durch 
die rezessiven Allele der Loci comp und serp bewirkten Merkmale am 
Erscheinungsbild dieser Mosaiktypen beteiligt waren, lieB sich natur- 
gemaB schwer nachweisen, da sich diese Merkmale in einzelnen Zellen 
oder kleinen Gewebepartien nicht unmittelbar auspriégen kénnen. In 


einigen dieser Pflanzen konnte eine Verkiirzung des Griffels. festgestellt 
serp 








werden, eine Eigenschaft, die sowohl den comP als auch den -Pflanzen 


com ser 

zukommt. Die iibrigen fiir die Pflanzen ties Kopatisdhion-sieiwulite- 
ristischen Merkmale waren nicht oder nur unsicher festzustellen. Es ist 
wohl zu vermuten, daB die Verkiirzung der Griffel auf das Vorkommen 
von Gewebepartien mit comp- oder serp-Merkmalen zuriickzufiihren ist. 
Das Mosaik konnte au8er in so grober Verteilung wie in Abb. 1 und in 
so feiner Verteilung wie in Abb. 4 auch in allen Zwischenstufen, etwa wie 
in Abb.2 und in der 3. Bliite von links der Abb.3 beobachtet 
werden. Auf eine feine Verteilung der durch Div+ und der durch Div 
bestimmten Merkmale ist wohl die genarbte Oberflache der Kniehécker 
und die Steilstellung der Unterlippenzipfel (1. Bliite von links Abb. 4) 
zuriickzufiihren. Die Bliite wird dadurch ,,Div-ahnlich“. 

In den eben beschriebenen Fallen waren die Anteile der Areale mit 
den abweichenden Merkmalen in der Fleckung gleich groB wie die der 
normalen Areale. Daneben konnten Bliiten beobachtet werden, die 
vorwiegend (2. Bliite von links in Abb. 3) oder ausschlieBlich (1. Bliite 
von links in Abb. 3) die durch die abweichenden Allele der untersuchten 
Loci bestimmten Merkmale trugen, und solche, bei denen vorwiegend 
normale Areale an der Farbung beteiligt waren (4. Bliite von links der 
Abb. 3). SchlieBlich tauchten auch noch Bliiten auf, die Mosaik nur fiir 
die Farbmerkmale zeigten (Abb. 6 ,,wni-normal-Fleckung“) und selbst 
normale Bliiten (d. h. solehe mit dem Phan der fiir die untersuchten Loci 
Heterozygoten). Diese zeigten sich mit zunehmendem Alter der Pflanzen 
immer haufiger und endlich ausschlieBlich. 20 von insgesamt 27 Mosaik- 
pflanzen aus dem ,,wni-dich-Div-serp-Versuch“ waren schlieBlich. voll- 
kommen normal geworden oder entwickelten wenigstens zahlreiche normale 
neben abweichenden Bliiten. Fiir die iibrigen Pflanzen war die Beobach- 
tung der Mutanten dieses Versuchs offensichtlich nicht oft genug erfolgt 
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(da urspriinglich nicht die Absicht bestand, die Mosaiktypen besonders 
zu beriicksichtigen), um alle Stadien des Riickmutierens, insbesondere 
auch das normale, zu erfassen. Eindeutig abweichend vom phanischen 
Verhalten der meisten Mosaiktypen war nur eine Pflanze, 40 M 40034/2, 
die trotz eingehender Beobachtung wahrend zweier Vegetationsperioden 
nie normale Bliiten zeigte. Es konnte allerdings gegen Ende der zweiten 
Vegetationsperiode, als die Pflanze leider einging, ein langsames Uber- 
wiegen der normalen Areale festgestellt. werden. Méglicherweise war hier 
nur die Geschwindigkeit des Riickmutierens zu normal geringer als bei 
den anderen Pflanzen. 


Um diese Einzelbeobachtungen auf eine sicherere Basis. zu stellen, 
wurden schlieBlich simtliche Mosaikpflanzen aus der Nachkommenschaft 
des _,,uni-comp-pal'".Div-Versuches wahrend der Dauer einer Vege- 
tationsperiode in Absténden von etwa.4 Wochen beobachtet und eine 
Beschreibung des Phans ‘protokollarisch festgehalten. Es konnte eine 
Tendenz zur zeitlichen Aufeinanderfolge von Bliiten folgenden Aussehens 
beobachtet werden: 

1. Bliiten mit den durch die abweichenden Allele von allen vier unter- 
suchten Loci bestimmten Merkmalen (vgl. Abb. 3, 1. Bliite von links). 

2. Bliiten mit Fleckung zwischen fiir alle vier Merkmale abweichenden 
und normalen Arealen, mit Vorwiegen der abweichenden Areale (vgl. 
Abb. 3, 2. Bliite von links). 

3. Bliiten mit ungefahr gleich groBen Arealen fir _ ,,abweichend- 
fiir-alle-vier-Merkmale“ und fiir normal (vgl. Abb. 3, 3. Bliite von links). 

4. Bliiten, bei denen der Anteil der normalen Areale iiberwiegt 
(vgl. Abb. 3, 4. Bliite von links). 

5. Bliiten mit Fleckung zwischen den ,,Farbmerkmalen“ und normal 
mit Uberwiegen der normal aussehenden Areale (Abb. 6). 

6. Bliiten mit dem Phan der fiir die untersuchten Loci Heterozygoten 
(,,Normale‘‘). 

In Tabelle J sind die Daten zusammengestellt, an denen an den ein- 
zelnen Pflanzen Bliiten mit dem unter 2., 5. und 6. beschriebenen Phan 
zum erstenmal beobachtet werden konnten. 

AuBer den Pflanzen 41 M 40528/1 und 41 M 40825/1, die aus Kontroll- 
versuchen mit unbehandelten Pflanzen stammen, wurden die in der 
Tabelle zusammengefaBten Pflanzen durch Behandlung der Samen oder 
der Pollen des mannlichen Elters mit Réntgenstrahlen erhalten. 


In den wenigen Fallen, wo bereits die erste Beobachtung der Pflanze 
auf Bliiten stieB, die nur Mosaik zwischen den die Farbe betreffenden 
Merkmalen zeigten, konnte angenommen werden, da sie zu spat ein- 
setzte, um das Stadium mit Mosaik fiir alle vier Merkmale noch zu 
erfassen. Dort, wo nie normale Bliiten beobachtet werden konnten, 
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Tabelle 1. Beobachtungen iiber das erste Auftreten von phanisch 
verschiedenen Bliten an den Mosaikpflanzen im ,,uni-comp-paltin-Div.- 
Versuch“. Naheres im Text. 


























Mosaik | Mosaik fiir Merk- 
| fiir Merkmale | male der normalen 
der normalen | und der ab- Phan- 
Pflanze Nr. | und der | weichenden Allele normale Bemerkung 
| abweichenden | der nur die Bliiten- Bliten 
| Allele aller (| farbe betreffenden 
| untersuchten Loci) untersuchten Loci 
41M 40005/1 | —- | 4. 7.41 3. 9.41 
41 M 40010/1 | aE oe ee eae 5. 8.41 | 
41M 40016/1 4. 7.41 | 15. 8.41 15. 8.41 | 
41M 40023/1 4. 7.41 | 15. 8.41 _ Bliiten am 15. 8. 41 
| ‘ schon sehr,,normal- 
| ahnlich‘* 
41M 40036/2 | — 10. 7.41 — 
41M 40076/2 ' 9. 7.41 20. 10. 41 3. 9.41 | 
41 M 40082/2 O° 74 15. 8.41 — | Bliiten am 15. 8. 41 
| auBerdem mit 
Formstérungen, die 
| nicht auf comp und 
| | Div zuriickgehen 
41 M 40098/1 4. 7.41 | 15. 8.41 15. 8.41 
41M 40186/1 10. 7.41 | — ; 20. 10. 41 | 
41 M 40208/1 | — , 4. 7.41 | 22. 7.41 | 
41M 40291/1; 10. 7.41 | 16. 8.41 | — 
41 M 40318/2 | 3. 7.41 -— | 3. 9.41 | 
41M 40329/1 ro gs a Seg Ae on 
41M 40375/1 Aiea eS cl —- -—- 
41 M 40376/1 _ 4. 7.41 4. 7.41 | 
41M 40494/1 4. 7.41 5. 8.41 5. 8.41 | 
41M 40528/1 25. 8.41 | — — 
41M 40573/1 = | 4. 7.41 3. 9.41 
41M 40606/1 — 10. 7.41 | — 
41 M 40670/1 10. 7.41 | = | 16. 8.41 
41M 40676/1 10. 7.41 5. 8.41 ; 3. 9.41 
41M 40769/1 10. 7.41 | 3. 9.41 | 5. 8.41 
41M 40825/1 9 7.41 | — | 6. 8.41 
41M 40896/1 1 Re AS = | 16. 8.41 
41M 41088/1 | 10. 7.41 6. 8.41 18. 8.41 
41M 41154/1 10. 7.41 | = | 25. 8.41 | Formstérungen am 
| 10. 7. 41 nicht ganz 
sicher festzustellen 
41M 41187/1 | 10. 7. 4i- 6. 8.41 — 
41M 41236/1 10. 7.41 _— — 
41 M 41303/1 10. 7.41 | -— 6. 8.41 
41M 41336/1 6. 8.41 — | 18. 8.41 
41M 41340/1 — 21. 7.41 —_ 
41M 41501/1 21. 7.41 — 4. 9.41 
41M 41688/2 17. 7.41 — ca 
41M 41708/1 - 10. 7.41 — 
41M 41761/1 20. 10. 41 21. 7.41 — 
41M 41891/1 17. 7.41 = a 
41M 41924/1 16. 7.41 18. 8.41 , 18. 8.41 | 
41M 41930/1 16. TSE 18. 8.41 — | 
| 
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reichte wahrscheinlich die Dauer einer Vegetationsperiode nicht aus, 
um dieses ,,Entwicklungsziel‘‘ zu erreichen. Es konnte jedoch in einer 
groBen Anzahl von Fallen die geschilderte zeitliche Aufeinanderfolge 
der Mosaiktypen einschlieBlich des Auftretens der normalen Bliiten 
beobachtet werden, so daB hierin eine GesetzmaBigkeit erblickt werden 
kann. Natiirlich ist diese zeitliche Aufeinanderfolge, wie bereits oben 
betont, nur als ,,Tendenz‘‘ mit dem Ziel der phanisch normalen Pflanze 
aufzufassen. Sie braucht nicht auszuschlieBen, daB Bliiten der verschie- 
denen Typen gleichzeitig an derselben Pflanze beobachtet werden kénnen, 
oder daB man noch Mosaikbliiten antrifft, nachdem man bereits vorher 
normale Bliiten festgestellt hatte. So bildete z.B. die Pflanze 41M 
41761/1 (Tabelle 1) noch einmal Bliiten mit Mosaik fiir alle vier Merkmale 
aus, nachdem bereits ausschlieBlich Bliiten mit ,,Farbmerkmalsmosaik“ 
beobachtet worden waren. In zahlreichen Fallen traten normale Bliiten 
gleichzeitig mit Mosaikbliiten aller Stadien auf. Aber das Ende der 
Entwicklung stellten phan-normale Pflanzen dar. 


B. Cytologische Untersuchung. 

Die cytologische Untersuchung wurde an einigen der in Tabelle 1 
aufgefiihrten Pflanzen aus dem ,,wni-comp-pal’".Div-Versuch“ sowie an 
Pflanzen aus dem ,,uni-dich-Div-serp-Versuch“ ausgefiihrt. Der Unter- 
suchung lag die Absicht zugrunde,-nachzuweisen, ob diesem Phan, das 
nicht nur dadurch auffiel, daB es die durch die abweichenden Allele 
mehrerer der untersuchten Loci bestimmten Merkmale aufwies, sondern 
auch durch das eigenartige Verhalten der Pflanzen im Laufe ihrer soma- 
tischen Entwicklung, eine bestimmte chromosomale Abweichung ent- 
sprach. Bereits in Teil I der vorliegenden Arbeit war ausgefiihrt worden, 
daB der Nachweis einer Chromosomenmutation in Pachytainkernen an 
die Voraussetzung einer giinstigen Lage der Chromosomen gebunden 
ist, und daB diese nicht allzu haufig gegeben ist. Bei den Mosaikpflanzen 

40 M 40034/2 
40 M 40470/1 
40 M 41087/1 ¢ aus dem ,,uni-dich-Div-serp-Versuch“ 


40 M 41146/2 
40 M 41321/1 


41 M 40016/1 
41 M 40098/1 
41 M 40573/1 } aus dem ,,uni-comp-paltin-Div-Versuch“ 
41 M 40676/1 
41 M 41303/1 
ist es gelungen, eine heterozygote reziproke Translokation im Pachytaén 
nachzuweisen. Bei den tibrigen Mosaikpflanzen ist dies vorlaufig noch 
nicht méglich gewesen, doch liegen keine Beobachtungen vor, die bei 
diesen Pflanzen das Fehlen einer solchen reziproken Translokation wahr- 
scheinlich machen wiirde. 
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In der Pflanze 41 M 40082/2 konnte in der Metaphase ein 
Quadrivalent nachgewiesen werden, ahnlich dem bereits in Trennung 
befindlichen Quadrivalent der in Abb. 7 dargestellten Anaphase der 
Pflanze 40M 40470/1. Es ist deshalb anzunehmen, daB auch die 
Pflanze 41 M 40082/2 eine reziproke Translokation fiihrt. Die Pflan- 
zen 40M 41087/1 und 40M 41146/2 sind im phannormalen Zustand 
fixiert und prapariert worden. Hs lief sich auch in diesem Zustand die 
Translokation in den Pachytinkernen nachweisen. 

Eine heterozygote Translokation verrat sich im Pachytaén durch das 
eigenartige Verhalten der an der Translokation beteiligten Chromosomen 
bei der Paarung mit ihren normalen Homologen. Es entsteht, jedenfalls 
in den ,,klassischen“ Fallen, die bekannte kreuzférmige Paarungsfigur, 
die namentlich dann, wenn ein Studium des Verlaufes der Chromonemen 
bei nicht zu enger Paarung im Mittelpunkt des Kreuzes méglich ist, 
in ihrer Eindeutigkeit mit keiner anderen Konfiguration verwechselt 
werden kann (Abb. 8). Ernst hat bereits 1938 und 1939 solche Trans- 
lokationsverbande in Pachytaénkernen aus der Meiosis der PMZ von 
Axtirrhinum majus abgebildet. Durch die cytologischen Untersuchungen 
bei Mais ist bekannt geworden, da8B nur in einer bestimmten Anzahl 
von Fallen, die Paarung in diesen Translokationsverbinden homolog 
verlauft und somit aus der Lage des ,,Kreuzes“ in den Chromosomen 
auf die Lage der Briiche riickgeschlossen werden kann. Vielmehr liegt 
oft in Pachytankernen der gleichen Pflanze die ,,Kreuz‘‘-Stelle an ver- 
schiedenen Stellen des Chromosoms, die Paarung mu8 also inhomolog 
verlaufen sein und ein direkter Riickschlu8B von der Lage des Mittel- 
punktes des Paarungskreuzes auf die Lage der Briiche ist nicht méglich. 
Zwar konnte ich bei den Translokationsverbanden bei Antirrhinum diese 
Art von inhomologer Paarung in den von mir beobachteten Fallen nicht 
mit absoluter Sicherheit feststellen. Dazu waren, da wegen der geringen 
morphologischen Differenzierung der Chromosomen Inhomologien nur in 
seltenen Fallen direkt beobachtet werden kénnen, Langenmessungen 
nétig gewesen. Da8 jedoch auch bei Antirrhinum in Translokations- 
paarungsverbanden inhomologe Paarung auftritt, konnte aus zahlreichen 
Kernen erschlossen werden, in denen reziprok translozierte Chromosomen 
bei der Paarung nit ihren normalen Homologen eine H-Figur bildeten. 
Ein Beispiel hierfiir ist in Abb. 9 dargestellt. Diese H-Figur, von Burn- 
HAM (1932) zuerst bei Mais beobachtet, ist spaiter von McCLinTock 
studiert und auch abgebildet worden (1933, Fig. 48). Auch in meinem 
Material trat dieser Paarungsverband nicht ausnahmsweise, sondern in 
recht zahlreichen Fallen auf. Die Langenverhaltnisse der an der Trans- 
lokation beteiligten Chromosomen erfordern, jedenfalls wenn die Chromo- 
nemata sich an ihren Enden homolog paaren, bei diesem Paarungs- 
verband eine Kompensationsschlinge in dem einen Arm (vgl. dazu 
BurnHAM 1932). Von McCuintock ist die Kompensationsschlinge in 


2. Bd. 26 





Chromosoma, 
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dem in Fig. 48 (l.c.) abgebildeten H-férmigen Translokationsverband 
auch beobachtet worden. In den von mir untersuchten Kernen konnte 
diese Schlinge selbst in den Fallen nicht festgestellt werden, wo der 
Paarungsverband in seiner ganzen oder fast in seiner ganzen Lange 
verfolgbar war. Der in Abb. 10 abgebildete Kern zeigt zwar einen fiinf- 
strahligen ,,gestérten‘‘ Paarungsverband, und man kénnte geneigt sein, 
einen der Arme fiir die in sich selbst gepaarte gesuchte Schlinge zu halten. 
Dagegen spricht jedoch die Tatsache, daB diese fiinf Arme auch in vollig 
,,ungestért“‘ wirkenden Translokationsverbanden in anderen Kernen der- 
selben Pflanze aufgefunden werden konnten, wie in Abb. 11 dargestellt. 
Eine Erklarung fiir diese eigenartige Konfiguration ergibt sich nur aus 
der Annahme, da in dem einen Partner auBer der reziproken Trans- 
lokation noch eine interkalare Deletion stattgefunden hat. Vier der 
Arme stellen die Balken des ,,Translokationskreuzes“, der fiinfte das 
,fold-back“‘ im homologen normalen Chromosomenabschnitt dar, das 
die durch den Stiickverlust im mutierten Chromosom iiberschiissige 
Lange kompensiert. ; 

Schon daraus, daB diese Kompensationsschlinge nie beobachtet 
werden konnte, muBte geschlossen werden, daB es noch eine andere 
Méglichkeit zur Kompensation des iiberschiissigen Stiickes geben muBte. 
Abb. 12 zeigt einen Teil eines Bivalents, in dem ein iiberschiissiges 
Stiick in dem einen Chromosom sich durch kleine Wellen dem anderen, 
. kiirzeren, das gestreckt geblieben ist, in der Lange angleicht. Die Paarung 
am duBersten Ende dieses Chromosomenabschnittes ist ausgesprochen 
homolog. In dem abgebildeten Kern ist zwar der Zusammenhang dieses 
Chromosomenstiickes mit dem Translokationssystem dieser Pflanze 
(s. Abb. 13 und 14) nicht zu erkennen, doch ist anzunehmen, daB dieses 
Paarungsverhalten auf die im Kern vorliegende Stérung zuriickzufiihren 
ist. Es sind zwei Deutungen fiir diese Konfiguration méglich. Sie kann 
dadurch entstanden sein, daB 1. die ganze ,,unebene‘‘ Zone ungepaart 
ist und die Strange nur zufallig nebeneinander liegen, anstatt durch einen 
breiten Zwischenraum getrennt zu sein, wie es in ungepaarten Abschnitten 
iiblich ist. Es kénnte sich 2. um eine ,,echte‘‘ Paarung, im Sinne der 
Paarung zwischen homologen, gleichlangen Abschnitten handeln. Diese 
ware jedoch nur unter der Annahme zu verstehen, daB die Paarung an 
vielen, wenig voneinander entfernten Orten zur gleichen Zeit, und zwar 
inhomolog einsetzte. Mit der von RHoapsEs und McCurintock (1935) ab- 
geleiteten Tendenz zur geradlinigen Fortsetzung einer einmal begonnenen 
Paarung 1a8t sich diese Deutung nicht vereinbaren. 

Systematische Untersuchungen zur Frage nach den T'ranslokations- 
partnern begegnen den gleichen Schwierigkeiten wie sie in Teil I der vor- 
liegenden Arbeit bereits fiir das gleichzeitige Erkennen einer Chromo- 
somenmutation und der fiir das betreffende Chromosom charakteristischen 
Merkmale auseinandergesetzt sind. Dennoch lassen sich auf Grund 
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einiger Einzelbeobachtungen hieriiber Aussagen machen. Die Beteiligung 
der rezessiven Allele der im wni-Chromosom liegenden Loci am Phan der 
Pflanzen macht es von vornherein wahrscheinlich, da8B das 2. Chromo- 
som den einen Partner darstellt (I. Teil dieser Arbeit). Es konnte auch 
in einzelnen Fallen als Translokationspartner ermittelt werden. Die 
Abb. 8, 9, 13 und 14 zeigen Kerne, in denen das 2. Chromosom als an dem 
Verband beteiligt erkannt werden konnte. Als Partner des 2. Chromo- 
soms kommt wahrscheinlich nicht immer dasselbe Chromosom, sondern 
in verschiedenen Pflanzen verschiedene Chromosomen in Frage. Mit 
groBer Eindeutigkeit konnte in einigen Pflanzen das 4. Chromosom als 
Partner erkannt werden. In einem Falle hatte es einen eigenen Nukleolus 
kondensiert, lag in dem zum Nukleolus gehérigen Arm vollkommen frei 
und konnte durch das Fehlen von dem Endchromomer folgenden Chromo- 
meren vom 3.Chromosom unterschieden werden. In Pachyténkernen 
anderer Pflanzen jedoch, in denen eine reziproke Translokation bereits 
nachgewiesen war, konnte das 4.Chromosom iiber seine ganze Lange 
verfolgt werden, ohne daB eine sichtbare Mutation festzustellen gewesen 
ware. Es kam in diesen Pflanzen also als Partner fiir den Stiickaustausch 
nicht in Frage. 

Zu diesem Befund ist jedoch hinzuzufiigen, daB das dritte und vierte 
Chromosom nicht ganz leicht voneinander zu unterscheiden sind (s. auch 
RESENDE 1940) und Aussagen iiber eine Identifizierung dieser Chromo- 
somen nur mit gréBter Vorsicht gemacht werden kénnen. 

Die Pflanze 40 M 41146/2 enthielt ein Translokationssystem, in das 
mindestens 4 Chromosomen einbezogen waren (Abb. 13 und 14), von 
denen das 2., 4. und 7. Chromosom erkannt werden konnte. Das vierte 
am Austausch beteiligte Chromosom lie8B sich nicht identifizieren. Dem 
Austausch zwischen diesen 4 Chromosomen entsprechen die drei in Abb.14 
sichtbaren ,,Kreuz‘‘- oder ,,H“‘-Stellen. Jedoch scheinen damit die 
Stérungsvorgange im Kern noch nicht erschépft zu sein, wie aus dem 
auBer den 3 Translokationskreuzen vorliegenden Verband in Abb. 13 
hervorgeht, der aber in seiner Bedeutung im Zusammenhang mit dem 
Translokationssystem nicht geklart werden konnte. Wie bereits erwahnt, 
sind die Knospen dieser Pflanze fixiert worden, als sie bereits phanisch 
vollig normal aussah. 

Bei einem Stiickaustausch zwischen zwei Chromosomen kénnen zwei 
neue Chromosomen mit je einer Spindelfaser-Ansatzstelle entstehen oder 
es kann ein bicentrisches und ein acentrisches Stiick gebildet werden. 
Im letzteren Falle verhindern die Schwierigkeiten bei den Zellteilungen, 
daB die Translokation sich ungestért so erhalt, wie sie stattgefunden hat. 
Vielmehr werden fortgesetzte Briiche im bicentrischen Chromosom 
wahrend der Anaphase, Wiederverklebungen der Bruchstiicke und Eli- 
mination der acentrischen Stiicke zu einem bunten Mosaik von Zellen 
verschiedener Konstitution fiihren, wenn nicht ein groBer Teil der 
26* 
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Abkémmilinge solcher Zellen iiberhaupt wegen Unertraglichkeit der Sté- 
rungen ausfallt. In den PMZ der untersuchten Pflanzen konnten die 
heterozygoten Translokationen mit RegelmaBigkeit beobachtet werdep, 
dagegen keine Stérungen, die als durch das Auftreten eines bicentrischen 
Chromosoms bedingte Sekundarerscheinung gedeutet werden mubBten. 
Deshalb ist anzunehmen, da8 der erste Fall, Entstehung zweier Chromo- 
somen mit je einer Spindelfaser-Ansatzstelle, in den Mosaikpflanzen ver- 
wirklicht war. Solche Translokationen, die zu zwei monocentrischen 
Chromosomen fiihren, gehen unverandert in die Tochterzellen iiber, der 
Chromosomenbestand solcher Pflanzen mu8 im somatischen Gewebe 
fiir alle Zellen gleich sein. Riickschliisse auf die Lage der Briiche, die zu 
den Translokationen gefiihrt haben, lassen sich jedoch aus dieser Tat- 
sache nicht ziehen, insbesondere 14B6t sich nicht behaupten, daB die 
Briiche, die in den verschiedenen Mosaikpflanzen zu Translokationen 
gefiihrt haben, etwa in den einzelnen Pflanzen an derselben Stelle des 
2. Chromosoms stattgefunden haben. 
C. Diskussion. 

Zusammenfassend lat sich iiber den zur Diskussion stehenden Tat- 
bestand Folgendes sagen: Antirrhinum-Pflanzen einer F,, die heterozygot 
fiir die im 2. Chromosom liegenden Loci uni, dich, Div, serp in dem einen 
Versuch und wni, comp, pal, Div in dem anderen Versuch waren, zeigten 
phanisch ein Mosaik zwischen den ,,abweichenden“ und den ,,normalen‘“‘ 
Merkmalen. Im Laufe der somatischen Entwicklung wurden die ab- 
weichenden Merkmale immer starker zuriickgedrangt, und es traten 
immer mehr die normalen Merkmale in Erscheinung. Durch Pachytan- 
analyse konnte in solchen Pflanzen eine heterozygote reziproke Trans- 
lokation zwischen dem 2. Chromosom (das die untersuchten Loci trug) 
und wahrscheinlich wechselnden Partnern festgestellt werden, und 
zwar sowohl in phanisch mosaikartigen als auch in phan-normalen 
Pflanzen. 

Nie Ausbildung von Mosaikindividuen auf Grund von Chromosomen- 
mutationen ist bei genetisch gut durchgearbeiteten Objekten schon oft 
beobachtet worden. In den meisten Fallen handelte es sich darum, dab 
im Laufe der somatischen Entwicklung Chromosomenstiicke eliminiert 
wurden, die die dominanten Allele von Loci enthielten, fiir die das In- 
dividuum heterozygot war. So entstanden die Drosophila-Tiere PaTTER- 
sons (1932) auf Grund einer instabilen X — IV-Translokation, die haufig 
in der Mitose zum Verlust des von X translozierten Stiickes fiihrte. Die 
Bm,-bm,-Mosaikpflanzen McCurntocks (1938) hatten den stellenweisen 
Verlust des Chromosomenstiickes zur Ursache, in dem sich das dominante 
Allel des Locus Bm, befand. Es ging in einigen Zellen aus einem Chromo- 
somenring verloren, der zu einer ungestérten Mitose unfahig war. In 
diesen Fallen entsprach dem phanischen Mosaik ein genotypisches. 
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Es ist offenbar abwegig, in den von mir untersuchten Pflanzen einen 
ahnlichen Vorgang auf Grund der in ihnen festgestellten Translokationen 
zu suchen. Wie im cytologischen Teil ausgefiihrt, hatte der reziproke 
Stiickaustausch zu zwei neuen Chromosomen gefiihrt, von denen man 
annehmen muB, da jedes nur ein Centromer besitzt, so daB sie eine 
ungestérte Mitose ausfiihren kénnen. Dem phanischen Mosaik kann also 
in den von mir untersuchten Pflanzen kein genotypisches entsprochen 
haben. Es bietet sich ferner keine Méglichkeit, unter der Annahme eines 
stellenweisen Stiickverlustes in den somatischen Zellen zu erklaren, wie 
die Pflanzen wieder phanisch normal werden konnten. 

Mehr Wahrscheinlichkeit hat die Deutung fiir sich, daB die in den 
mutierten Chromosomen gelegenen Standardallele auf Grund der Um- 
lagerung eine instabile Inaktivierung erlitten haben. Im Laufe der 
somatischen Entwicklung gewinnen die Standardallele in verschiedenen 
Zellen ihre Aktivitét mit ungleicher Geschwindigkeit wieder. Im Phan 
muB sich das als ein Mosaik zwischen den abweichenden und den normalen 
Merkmalen auBern. Wenn schlieBlich in allen Zellen die normalen Allele 
ihre Aktivitat wiedererlangt haben, sehen die Pflanzen phan-normal aus. 

Fille der Dominanzabschwachung oder des -verlustes eines Allels 
durch Verlagerung auf Grund einer Chromosomenmutation sind bei 
Drosophila u.a. durch DuBrnin und Srporov (1934 und 1935) fiir die 
Loci ci (cubitus interruptus) und h (hairy) und zuletzt durch DEMEREC 
(1940) fiir eine Reihe von im X-Chromosom liegenden Loci bekannt 
geworden. Die von Stporov und Dvsrnin untersuchten Fille unter- 
scheiden sich von dem bei DEMEREC vorliegenden dadurch, daB im 
ersteren Falle die Dominanzabschwachung konstant war, und sich in 
allen somatischen Zellen des untersuchten Gewebes unverandert erhielt. 
Das Phan der untersuchten Tiere war deshalb einheitlich, wahrend die 
Fliegen DEMERECs die durch die Standardallele und die durch die ab- 
weichenden Allele bestimmten Merkmale in mosaikartiger Verteilung 
zeigten. Zur Erklarung nimmt DEeMsEREc¢ an, da die durch eine Trans- 
position in ein anderes Milieu versetzten Wildallele ihre Wirksamkeit 
zunachst teilweise oder vollkommen verlieren, allmahlich aber im Laufe 
wiederholter Mitosen wiedergewinnen. Folgende Voraussetzungen leitet 
DermMeEREC fiir das Auftreten seiner Mosaiktypen auf Grund einer Stiick- 
verlagerung ab: 

1. Die Einlagerung muB in heterochromatische Stiicke stattgefunden 
haben. 

2. Nur bestimmte heterochromatische Bezirke sind imstande, Domi- 
nanzverlust oder -abschwachung in den in sie eingelagerten fremden 
Chromosomenstiicken zu bewirken. 

3. Vom Dominanzverlust werden in der Regel nur die Loci betroffen, 
die den Briichen benachbart oder (in wenigen Fallen) nicht allzu weit 
von ihnen entfernt sind. 


Chromosoma. 2. Bd. 26a 
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Ein Vergleich meiner Feststellungen mit den Ergebnissen DEMEREOs 
wird dadurch erschwert, daB iiber die Lage der Briiche in den Austausch- 
partnern nichts und iiber den Partner des 2. Chromosoms nur sehr wenig 
bekannt ist. Jedoch l4Bt sich an Hand des vorliegenden Tatsachen- 
materials bereits aussagen, daB die Analogie der Vorginge in den von 
DEMEREC untersuchten Fallen und in den von mir untersuchten Pflanzen 
nicht vollkommen ist, so sehr sie es auch im ersten Augenblick zu sein 
scheint. Weder kann angenommen werden, daB 


1. stets der gleiche Partner fiir das 2. Chromosom in die reziproke 
Translokation einbezogen war (s. cytologischer Teil), noch daB 


2. die Briiche in diesen Partnern lage-identisch waren, die vom 
2. Chromosom translozierten Stiicke also durch die Stiickumlagerung 
immer in das gleiche genetische Milieu versetzt wurden. 


Auch da8 nur die den Briichen direkt benachbarten Standardallele 
der untersuchten Loci vom Wirkungsverlust betroffen wurden, lie8 sich 
an meinen Pflanzen nicht feststellen. Es lagen-zuviel Falle vor, in denen 
eindeutig mehr als die Allele der untersuchten zwei Loci, die im giinstigsten 
Falle dem Bruche ,,benachbart“ sein konnten, an der Ausbildung des 
Mosaiks beteiligt waren. 

Es mu8 daher angenommen werden, daB der instabile Wirkungsverlust 
der Standardallele der untersuchten Loci entweder durch die Anderung 
der Nachbarschaft der Loci im Chromosom als solcher ohne Riicksicht 
auf deren Beschaffenheit stattgefunden hat oder aber durch eine durch 
den Bruch erfolgte Stérung im Chromosom. In beiden Fallen muB der 
,,Wirkungsbereich“‘ des die Wirkung der normalen Allele aufhebenden 
Faktors weit iiber den Ort seiner Entstehung hinausreichen. 


Die von Kuckvuck (1938) auf Grund von Koppelungsversuchen ver- 
éffentlichte Genkarte des wni-Chromosoms kann zwar nach den Er- 
fahrungen an Genkartierungen auf cytologischem Wege bei Drosophila 
und Mais nicht als abstandsgetreue Abbildung des Chromosoms gelten. 
Zweifellos 148t sich aber aus ihr entnehmen, daB die in den vorliegenden 
Untersuchungen benutzten Loci nicht gerade dicht benachbart sein 
kénnen. Kuckuck zeichnet auf seiner Genkarte folgende Abstainde der 
fiir die vorliegende Untersuchung in Frage kommenden Loci in Aus- 
tauscheinheiten ein: 
uni dich comp pal = zdDiv serp 








' ' ' 
————— —— 


11,9 7,26 10,88 7 16,4 








DaB& die am Mosaik beteiligten, die Bliitenform betreffenden Merk- 
male schneller verschwanden als die die Farbe betreffenden, kann zweier- 
lei Griinde haben. Es kann daranliegen, da8 die Riickgewinnung der 
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Wirkung der verschiedenen Standardallele mit verschiedener Geschwindig- 
keit vor sich ging. Es kann aber auch einen rein ontogenetischen Grund 
haben in dem Sinne, daB die Zellen, die von einem Wirkungsverlust der 
die Form bestimmenden Allele betroffen wurden, sich phanisch bereits 
nicht mehr auswirkten, wenn ihre Zahl unter ein gewisses Minimum 
gesunken war, waihrend Areale von wenigen Zellen, die in bezug auf die 
Farbe abweichend waren, mit dem bloBen Auge noch festgestellt werden 
konnten. Fiir die ,,Formmerkmale“ wirkt die Pflanze also bereits pha- 
nisch normal, wahrend sie es genotypisch durchaus noch nicht ist. Fiir 
die ,,Farbmerkmale“ tritt ein phan-normaler Eindruck erst dann auf, 
wenn genotypisch der normale Zustand erreicht ist. Die zweite Annahme 
- ist die wahrscheinlichere. 


Zusammenfassung. | 


1. Es werden Pflanzen aus einer F, von Antirrhinum beschrieben, 
in der die genetische Konstitution 


uni dich Div serp uni comp pall Div 
oo et ; op 
unit dich* Dirt serp* unit compt pal+ Dirt 


zu erwarten gewesen ist. Die beschriebenen Pflanzen zeigten die durch 
die normalen und die abweichenden Allele der im wni-Chromosom 
liegenden untersuchten Loci bewirkten Merkmale in mosaikartigem 
Nebeneinander. Im Laufe der somatischen Entwicklung wurden die 
Pflanzen normal, 


2. Die cytologische Analyse sclcher Pflanzen erbrachte den Nachweis 
einer heterozygoten Translokation. In den Fallen, in denen eine Identi- 
fizierung méglich war, konnte das 2. (uni-)Chromosom als Trans- 
lokationspartner festgestellt werden, wahrend der zweite Translokations- 
partner offenbar wechseln kann.* Es ist anzunehmen, daB eine Trans- 
lokation, an der das zweite Chromosom beteiligt ist, die Ursache fiir die 
beobachtete Mosaikausbildung darstellt. 


3. Der zuerst von BURNHAM (1932) an Mais becbachtete H-férmige 
Paarungsverband eines Translokationssystemes kann auch bei Antir- 
rhinum auftreten. Die ,,Kompensationsschlinge** scheint nicht obli- 
gatorisch zu sein. Vielmehr wird die Méglichkeit einer Paarung ungleich 
langer Stiicke erértert und belegt. 

4. In der Diskussion wird wahrscheinlich gemacht, daB die Mosaik- 
ausbildung die*¥olge eines durch die Translokation bewirkten instabilen 
Wirkungsverlustes der normalen Allele der untersuchten Loci ist, die im 
Laufe der somatischen Entwicklung in verschiedenen Zellen ihre Wirkung 
mit verschiedener Geschwindigkeit wiedergewinnen. 





Abb. 6. 
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Erklérung der Abbildungen. 


Abb. 1. Bliiten einer Pflanze mit mosaikartiger Ausprigung der durch die Loci uni, dich, 

Div und serp bestimmten Merkmale. a Bliite von der Seite, b von unten, die Unterlippe 

abgerissen, c von oben, die Oberlippe abgerissen, d von vorn. Natiirliche GréBe. Pflanze 
Nr. 40 M 41909/1. Photo Nr. 97. 


Abb. 2. Wie in Abb. 1. Pflanze Nr. 40 M 40034/2. Photo Nr. 98. 


Abb. 3. Bliiten einer Pflanze mit mosaikartiger Auspragung der durch die Loci uni, comp, 
pal, Div bestimmten Merkmale. Alle Bliiten von unten. Natiirliche GréBe. Pflanze 
Nr. 41M 40098/1. Photo Nr. 1735. 


Abb. 4. Bliiten ciner Pflanze mit mosaikartiger Auspragung der durch die Loci uni, comp, 
pal und Div bestimmten Merkmale. Sonst wie in Abb. 1. Pflanze Nr. 41M 40208/1. 
Photo Nr. 1729. 


Abb. 5. Bliite einer Pflanze mit mosaikartiger Ausprégung der durch die Loci uni und pal 
bestimmten Merkmale. Aus dem uni-comp-pal'”-Div-Versuch. Schrag von oben. Natiir- 
liche GréBe. Pflanze Nr. 41M 40494/1. Photo Nr. 1732. 


Abb. 6. Bliiten einer Pflanze mit mosaikartiger Ausprigung der durch den Locus uni 
bestimmten Merkmale. Aus dem uni-comp-pal‘”-Div-Versuch. a von oben, b von der 
Seite. Natiirliche GréBe. Pflanze Nr. 41M 40376/1. Photo Nr. 1731. 


Abb. 7. Anaphase in der PMZ einer Mosaikpflanze (dieselbe wie in Abb. 9). Die Pfeile 

weisen auf ein Quadrivalent, das eben die Trennung glatt vollzogen hat. Es geht auf eine 

heterozygote reziproke Translokation zuriick, bei der zwei neue Chromosomen mit je einer 

SFA entstanden sind. Vergr. 1:2000. GroBe mikrophotographische Apparatur von Zei8 

mit 500 W/220 V Osram-Punktlichtlampe und Lifa-Griinfilter. Objektiv ZeiB Apo 60; 
1,4. Ok. K 20x. Pflanze Nr. 40 M 40470/1. Photo Nr. 169. 


Abb. 8. Paarungsverband reziprok translozierter Chromosomen mit ihren normalen Homo- 

logen. Nur Ast A ist bis zu einem Ende verfolgbar. Vergr. 1:3000. Zei8 Ultraphot mit 

12 V/8 A Niedervolt-Glihlampe und Trichromfiltersatz. Objektiv Zei8 Apo 60; 1,4. Ok. 
K 30x. Pflanze Nr. 40 M 41146/2. Photo Nr. 1821. 


Abb. 9. H-férmiger ,,gestérter‘‘ Paarungsverband reziprok translozierter Chromosomen 

mit ihren normalen Homologen. Deutliche Inhomologien im ,,Zwischenstiick*‘ (b). Die 

Aste 4, B und C vollstandig, D nicht vollstandig zu verfolgen. In Ast D wohl das diffuse 

Ende des 2. Chromosoms. Die in b abgebildete Ebene liegt tiber der von a. Vergr. 1:3000. 

Kamera und Beleuchtung wie in Abb. 7. Objektiv Apo 60; 1,4. Ok. K 30x. Pflanze 
Nr. 40 M 40470/1. Photo Nr. 109 und 108. 


Abb. 10. Leicht ,,gestérter‘‘ Paarungsverband zwischen reziprok translozierten Chromo- 

somen, von denen eins gleichzeitig von einer Deletion betroffen ist, mit ihren normalen 

Homologen. Der Ast x ist nicht vollstandig zu verfolgen. Vergr. 1:3000. Kamera und 

Beleuchtung wie in Abb. 7. Objektiv ZeiB Apo 60; 1,4. Ok. K 20x. Pflanze Nr. 41 M 
40573/1. Photo Nr. 136. 


Abb. 11. Die gleichen Paarungspartner wie in Abb. 10, in ,,ungestértem“ Verband. Nur 
dic mit einem x bezeichneten Aste vollstandig zu verfolgen. Vergr. 1:3006. Optik, Kamera 
und Beleuchtung wie in Abb. 10. Pflanze Nr. 41M 40573/1. Photo Nr. 142. 


Abb. 12. Teil eines Chromosoms, in dem sich ungleich lange Stiicke miteinander gepaart 

haben. Das auBerste Ende ist homolog gepaart. Vergr. 1:3000. Kamera und Beleuchtung 

wie in Abb. 8. Objektiv Zei8 Apo 60; 1,4. Ok. K 30x. Pflanze Nr. 40 M 41146/2. Photo 
Nr. 1823. 


Abb. 13. Heterozygote reziproke Translokation zwischen dem 2. und 4., dem 4. und 7. 

und dem 7. und einem nicht identifizierten Chromosom. Paarungsverband der mutierten 

Chromosomen mit ihren Homologen. Der dreistrahlige Paarungsverband (—) lieB sich 

in seiner Bedeutung nicht aufklaren. Nur die mit x bezeichneten Aste vollstandig zu 

verfolgen. Vergr. 1:3000. Kamera und Beleuchtung wie in Abb. 8. Objektiv Zei8 Apo 60; 
1,4. Ok. K 30 x. Pflanze Nr. 40M 41146/2. Photo Nr. 1817. 


Abb. 14. Dieselbe Pflanze wie in Abb. 13. Reziproke Translokation zwischen 4 Chromo- 
somen, von denen sich hier nur das 2. identifizieren 148t. Der Zusammenhang zwischen 
den Translokationen l48t sich nur aus dem in Abb. 13 gezeigten Kern schlieBen. Nur die 
mit x bezeichneten Aste vollstandig zu verfolgen. Vergr. 1:3000. Kamera und Beleuchtung 
wie in Abb. 8. Objektiv Zei8 Apo 60; 1,4. Ok. K 30 x. Pflanze Nr. 40 M 41146/2. Photo 
Nr. 1819. 
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I, Einleitung. 

Die erste Mitteilung (BAUER 1939a) hatte neben anderem die Haufig- 
keit tiberlebender Chromosomenmutationen zum Gegenstand und brachte 
das Ergebnis, da diese als Mehrtrefferereignisse anzusehen sind. Sie 
entstehen durch Rekombination zwischen Einzelbriichen, fiir die eine 
direkte Dosisproportionalitat anzunehmen war. In der vorliegenden 
Arbeit soll aus der Untersuchung des-quantitativen Auftretens bestimmter 
zygotisch ‘letaler’ Chromosomenmutationen das primaére Bruchereignis 
in seiner Dosisbeziehung, naher, geklart werden. Wesentlich fiir diese 


! Mit. Unterstiitzung. durch , den, Reichsforschungsrat durchgefihrt. 
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Untersuchung ist die Verwendung des ringférmigen X-Chromosoms in den 
Experimenten. 

Ringchromosomen sind in der letzten Zeit gelegentlich beschrieben 
worden. Ihr Verhalten ist aber nur in zwei Arbeiten genauer analysiert 
worden. Bei Drosophila melanogaster hat L. V. Morcan (1933) das erste 
ringférmige X-Chromosom von einem in attached-X-Kreuzungen auf- 
getretenen Ausnahme- 2 erhalten und es in seinem meiotischen Verhalten 
eingehend untersucht. Kennzeichnend ist, daB Austauschchromatiden 
mit ungerader Anzahl von Austauschorten (Einfach-, Dreifachaustausch- 
Chromatiden) nicht zu erhalten sind. Die Ursache hierfiir liegt darin, 
daB durch solchen ungeradzahligen Austausch die zwei beteiligten 
Chromatiden — genau wie im Modell der M6nrus-Ringe — sich zu einem 
kontinuierlichen, doppelt so groBen Ringchromosom mit zwei Spindel- 
ansatzen (hier kurz als bizentrischer Doppelring bezeichnet) vereinigen. 
Dieses wird in den Reifeteilungen eliminiert, so daB die 9-Vorkerne nur 
Nicht-, Zwei- und Vierfachaustausch-Chromatiden erhalten kénnen oder 
ohne X bleiben. Im letzten Fall treten nach Befruchtung mit X- 
Spermien sterile patrokline XO-3¢ auf. 

Bei Zea mays hat McCurntTock (1938) das mitotische Verhalten ver- 
schiedener Ringchromosomen untersucht. Auch hier treten spontan 
bizentrische Doppeiringe auf, und zwar um so haufiger, je gréBer das 
Ringchromosom ist. Diese werden nicht immer eliminiert, sondern 
k6énnen in der Telophase bei der Ausbildung der neuen Zellquerwand 
durchgeteilt werden; dieses geschieht besonders haufig bei den gréBten 
Ringchromosomen. Die beiden Ringhalften ergeben wieder geschlossene 
Ringe in der nachsten Teilung. 

Fir Mutationsversuche sind Ringchromosomen bisher nur gelegent- 
lich herangezogen worden (CATCHESIDE, 1938, MULLER, MAKKI und Sipky, 
1939, Muxuer, 1940). Auf die Ergebnisse, soweit sie in dem hier be- 
handelten Zusammenhang wichtig sind, wird unten eingegangen werden. 

Die vorliegende Untersuchung beruht methodisch auf der Fest- 
stellung der Abanderung des Geschlechtsverhaltnisses der F, nach Be- 
strahlung der P- 3, aus der auf die unterschiedliche Mutabilitét in X- 
und Y-Spermien geschlossen werden kann. Uber Methode und Ergeb- 
nisse sind vorlaiufige Mitteilungen bereits veréffentlicht worden (BAUER 
und WESCHENFELDER, 1938; BavER, 1939b). 


Il. Die Bestimmung der Bruchhaufigkeit 
aus der Beeinflussung des Geschlechtsverhaltnisses in der F,. 


A. Gang der Untersuchung. 
Es wurden 3¢ im Alter von 1—3 Tagen bestrahlt und danach mit 
ebenso alten 9° ¢ fiir 2 Tage in Réhrchen belassen. Die 99 wurden dann 
in 3 Passagen von 3, 2 und 4 Tagen zur Eiablage in Flaschen gebracht. 
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Alle Versuche wurden in Massenkulturen durchgefiihrt, wabei an- 
gestrebt wurde, durch mit der Roéntgendosis steigende Anzahl der P- 
Tiere annahernd gleiche Besiedlungsdichte in allen Flaschen zu erzielen. 
Uber die verwendeten Genotypen gibt der experimentelle Teil Auskunft. 

Bei der Auszaihlung der F, wurden alle Gynandromorphen und Mosaiks, 
selbst kleinste, die nicht sehr selten sind, sowie alle Duplikations- 33 
als 992 gezahlt, da sie sich alle nachweislich von XX-Zygoten ableiten. 

Die Bestrahlung wurde unter den folgenden Bedingungen vorge- 
nommen: 115kV, 10 mA, 1 mm Aluminiumfilter, Intensitat 107 r/min. 
Nur bei den niedrigsten Dosen (75, 150, 375 r) kam eine geringere In- 
tensitat zur Anwendung (39 r/min). 

Die X°-Versuche wurden in 2 Gruppen durchgefiihrt, die erste, welche 
die Dosen von 250—6000 r umfaBte, in den Wintermonaten 1938 bis 
1939, die zweite mit Zwischendosen von 75—3500r im Frihjahr und 
Sommer 19391. Da wegen der groBen Zahl gleichzeitig laufender Kul- 
turen in Zimmertemperatur gearbeitet werden muBte, unterscheiden 
sich die Versuchsgruppen in den bei ihnen herrschenden AuBenbedin- 
gungen; bei der ersten betrug das Temperaturmittel etwa 19°, bei der 
zweiten etwa 23—24°. Beide Gruppen unterscheiden sich weiter in der 
Besiedlungsdichte der Kulturen; iiber die Anzahl der P- 29 (die der 33 
war jeweils etwas héher) und die durchschnittliche Anzahl der F,-Fliegen 
in je 3 Folgekulturen sind die Angaben in Tabelle 1 zusammengefaBt. 


Tabelle 1. Mittlere Anzahl der P-99 und der F,-Fliegen in je 3 Folge- 














kulturen. 
1. Versuchsgruppe 2. Versuchsgruppe 
Dosis P- 22 F,-Fliegen Dosis P-29 ¥,-Fliegen 
0 8 539,5 0 10,3 871,8 
250 8,4 691,0 75 ll 1045,6 
500 8 538,4 150 ll 1050,7 
750 10 724,7 375 il 1056,2 
1000 12 641,1 625 10,5 874,0 
1250 15 879,6 875 13,5 1107,0 
1500 20 963,7 1125 16,5 1292,8 
1750 23 1012,8 1375 21,8 1456,7 
2000 25 942,5 1625 26,4 1542,0 
2500 30 1031,2 1875 29,4 1414,9 
3000 30 799,6 2250 33,6 1465,1 
4000 40 §44,7 3500 35 684,3 
5000 70 607,2 
6000 100 462.7 














Aus ihr geht hervor, da8 im mittleren Bereich von etwa 1000—3000 r 
die Anzahl der P-99 zu hoch war, wenn auch im ganzen die Unter- 
schiede der F,-Anzahlen das Verhaltnis 1 : 2 nicht tiberschreiten. Im 

! Meinem friiheren Mitarbeiter Dr. WesCHENFELDER bin ich fiir die Durch- 
fiihrung der umfangreichen Kulturen und Zahlungen zu Dank verpflichtet. 
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Chromosoma, 2. Bad. 
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Mittel schliipften nicht mehr als héchstens etwas iiber 500 Fliegen je 
Flasche; da dem Futter in allen Versuchen Hefe beigekocht war und 
unter diesen _Ernahrungsbedingungen iiber 2000 normalgroBe Fliegen 
aus einer Flasche aufgezogen werden konnen, ist der Einflu8 der 
unterschiedlichen Bevélkerungsdichte als nur gering anzusehen. 


B. Versuche mit dem X*+-Chromosom?. 
1. Voraussetzungen. 


In mannlichen Gameten kénnen durch Bestrahlung die folgenden 
Abanderungen ausgelést werden: nichtgenomatische Schadigungen 
(Plasma, Centrosom?), Genmutationen und Chromosomenmutationen. 

Unterschiede zwischen X- und Y-Spermien und damit zwischen den 
XX- und XY-Zygoten sind nur durch Gen- und Chromosomenmuta- 
tionen médglich. Von den verschiedenen Arten der Genmutationen 
wiederum kann eine Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses nur durch 
dominante Letalfaktoren (L-Faktoren) bewirkt werden. Obwohl diese 
vielfach zur Erklarung der Eisterblichkeit herangezogen worden sind, 
ist ihr Auftreten doch bisher noch nie wirklich nachgewiesen worden?. 
Als Ursache fiir eine unterschiedliche Mutationshaufigkeit in X- und 
Y-Spermien kann — das Vorkommen dieser L-Faktoren vorausgesetzt — 
ihre Beschrankung auf euchromatische Chromosomenabschnitte an- 
genommen werden. Sie wiirden dann nie im Y-Chromosom auftreten, 
praktisch auch dann nicht, wenn man mit NEvHavs (1939) die au8ersten 
Enden des Y-Chromosoms als euchromatisch ansieht, da diese so kurz 
sind, daB sie gegeniiber der Masse des X-Euchromatins vernachlassigt 
werden kénnen. Unter den Naherungsannahmen, daB das X-Chromosom 
1/, des gesamten Euchromatins enthalt, und daB je Langeneinheit das 
autosomale Euchromatin die gleiche Mutationshaufigkeit wie das X- 
Euchromatin hat, daB also in X-Spermien nur 80% der in X-Spermien 
méglichen L-Faktoren auftreten, und unter der Voraussetzung, daB die 
L-Faktoren wie alle Genmutationen direkt proportional zur Dosis aus- 
gelést werden, ergeben sich die in Abb. 1 dargestellten Sterblichkeits- 
kurven fiir XX- und XY-Zygoten und die dadurch bedingte Verschie- 
bung des Geschlechtsverhaltnisses. Zygotische Sterblichkeit durch 
Chromosomenmutationen, deren Anteil sicher wesentlich hoher liegt, 
ist hierbei natiirlich nicht beriicksichtigt worden. 

1 Mit X+ wird im folgenden das normale stabchenférmige X bezeichnet. 

2 Der einzige kreuzungsanalytische Weg, um ihr Vorkommen aufzudecken, 
besteht in der Untersuchung solcher semi-dominanter geschlechtsgebundener Letal- 
faktoren, die gegeniiber 2 + -Allelen recessiv, gegeniiber einem dominant sind. 
In der F, der Kreuzung triploider attached-X-29 mit bestrahlten normalen 33 
miuBten sich solche Letalfaktoren durch den Ausfall der $¢ und der einen Klasse 
der diploiden 2? anzeigen, vorausgesetzt daB der Austausch zwischen den mitter- 
lichen und dem vaterlichen X-Chromosom durch Wahl geeigneter Inversionen ver- 
hindert wird. 
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Von den Chromosomenmutationen spielen hier die wesentliche Rolle: 
Deletionen, Translokationen und _ bizentrische Chromatidentransloka- 
tionen nach einfachem Bruch. 

a) Deletionen. Wiahrend kurze Stiickausfalle des X-Chromosoms 
die Lebensfahigkeit der 9-Zygoten erhalten, wenn auch sicher verringern, 
und lange zur Entstehung von 34 mit Duplikationen fiihren, haben sich 
mittellange nie beobachten lassen. Da sie bei der zufalligen Bruch- 
verteilung langs der Chromosomen und der zufallsgemaiBen Rekombi- 
nation der Bruchstellen, wie sie fiir Inversionen, Translokationen wu. a. 
nachgewiesen worden ist (Mitt. I), auch auftreten miissen (und sich mit. 
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Dosis (= mithere Anzah/ der L-Faktoren je x-Spermium) 
Abb. 1. Einflu8 dominant-letaler Genmutationen auf das Uberleben mannlicher (N 3 
und weiblicher (N 9) Zygoten und das Geschlechtsverhiltnis in der F, (N./N ,) bei Annahme 


direkter Dosisproportionalitéit dieser Mutationen. (In der Unterschrift zur Abszisse muB 
es X- statt x-Spermien hei®en.) 


besonderen Versuchsanordnungen auch nachweisen lassen wiirden), sind 
sie also immer zygotenletal. Stiickausfalle im Y-Chromosom sind da- 
gegen ohne Wirkung auf die Lebensfihigkeit (wenn auch auf die Fer- 
tilitat) der 33. 

b) Translokationen. Reziproke Translokationen kénnen in zweierlei 
Art auftreten (Abb. 2); bei euzentrischer Rekombination entstehen 
durch Austausch der freien Enden wieder 2 monozentrische Chromo- 
somen; bei dyszentrischer Rekombination durch Vereinigung der Enden 
untereinander ein bizentrisches und ein azentrisches Chromosom. Die 
letzteren wirken zygotenletal infolge sofortigen Ausfalls des azentrischen 
Rekombinationschromosoms und allmahlichen Verlustes des _bizentri- 
schen Chromosoms infolge wiederholter Briickenbildung. Ein Unter- 
schied zwischen X- und Y-Spermien kénnte dann bestehen, wenn infolge 


27* 
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gréBerer Bruchhaufigkeit des X dieses haufiger Translokationen ein- 
ginge. Diese Méglichkeit ist jedoch anscheinend nicht verwirklicht. 
da nach DemerEec und KavurMann (1938) die Bruchhaufigkeit von X 
und Y gleich ist. Die gleichen Uberlegungen gelten fiir komplizierte 
Mehr-Bruch-Translokationen. 

c) Bizentrische Chromatidentranslokationen (Abb. 3). Bizentrische 
Chromatiden kénnen entstehen, wenn nach einem Bruch durch beide 
Chromatiden eines langsgespaltenen Chromo- 
soms die beiden spindelansatztragenden Rumpf- 
chromatiden sich an ihren Bruchstellen dys- 
zentrisch vereinigen. Euzentrische Vereinigung, 
die zu normalen Chromatiden fiihrt, 1aBt sich 


Pe 
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Abb. 2. Abb. 3. 





Abb. 2. Schema der Translokationen des X+-Chrumosoms. Nach je einem Bruch im X+ 
und einem Autosom (oben) kénnen sich die Bruchenden euzentrisch (unten links) zu lebens- 
faihigen oder dyszentrisch (unten rechts) zu zygotisch-letalen Translokationen vereinigen. 


Abb. 3. Schema der Ein-Bruch-Rekombination im X+-Chromosom. Nach einem Bruch 

und anschlieBender Langstcilung (oben Mitte) kénnen sich die Chromatiden-Bruchenden 

auBer zu normaler Anordnung euzentrisch (links) zu nicht erkennbaren oder dyszentrisch 

(rechts) zu riickléufigen Ein-Bruch-Rekombinationen vereinigen. Unten die zugehérigen 
Anaphasebilder. 


dagegen nicht erkennen. Bizentrische Chromatiden kénnen entweder 
durchgetrennt werden oder sie werden eliminiert. Wahrend derartige 
Vorginge bei Autosomen immer zygotenletal wirken, fiihrt Elimination 
des X-Chromosoms zu XO-Zygoten, also zu Geschlechtsumwandlung. 
Durchtrennung ist in ihrer Wirkung nicht eindeutig; diese hangt von 
der Lange der bizentrischen Chromatide, also der Lage der primaren 
Bruchstelle und dem weiteren Schicksal der bei der Durchtrennung 
entstehenden Briickenhalften ab. Zum groBen Teil werden ietale 
Genome entstehen. Dieselben Vorginge am Y-Chromosom sind wieder 
fiir die Lebensfahigkeit der Zygoten ohne Bedeutung und unterbinden 
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nur die Fertilitét der $3 durch Verlust eines Teils (bei Durchtrennung) 
oder aller Fertilitatsgene (bei Elimination). 

Fir die Entstehung solcher bizentrischer Chromatiden kommt sowohl 
die Méglichkeit in Betracht, daB ein schon geteiltes Chromosom in beiden 
Chromatiden an homologen Stellen bricht, wie es unter anderen Sax 
(1938) und -Sax und MaTHer (1939) bei Tradescantia und MarquaRDT 
(1941b) bei Bellevalia u.a. wahrscheinlich gemacht haben, wie auch die 
andere Moglichkeit, da8 ein Bruch in einem ungespaltenen Chromosom 
bis nach der Langsteilung rekombinationsfahig bleibt. 

Es. kénnen demnach dominante Letalfaktoren, Deletionen und 
Einfachbriiche zu einer Verschiebung des Geschlechtsverhiltnisses zu- 
gunsten der 33 fiihren, wahrend der Einflu8 reziproker und kompli- 
zierterer Translokationen wohl ohne Bedeutung ist. 


2. Ergebnisse. 

Tonk Vergleich mit X*° wurden die folgenden Versuche mit X+- 
Chromosomen durchgefiihrt: bestrahlte +-Fla- 33 wurden mit y w cv v f- 
?9, in spiteren Versuchen bestrahlte y-3g mit yw fa™-?91 gekreuzt. 
Zu diesen Bestrahlungsversuchen, bei denen als einzige Dosis 4000 r 
zur Anwendung kamen, wurden die entsprechenden Kontrollversuche 
mit unbestrahlten $3 durchgefiihrt. 


Tabelle 2. Das Geschlechtsverhaltnis in der F, nach Réntgenbestrahlung 





























von X*-P-gg. 
~ ‘e F, 2¢ 
Kreuzung ersuchs- | Gesamt- 
art anzahl | Anzahl| % + m-% nus 
ywevvf X +-Fla | Kontrolle | 17129 | 8800 | 51,37+.0,38 | 50,00+0,37 
(Zimmertemperatur) 4000r 8023 | 3966 | 49,43+0,56 | 48,11+0,54 
ywfanox y Kontrolle 7936 | 4029 | 50,77+0,56 | 50,00+.0,55 
(27°) 4000r 10831 | 5360 | 49,49+0,48 | 48,74+0,47 


Die Ergebnisse sind in der Tabelle 2 zusammengefaBt. Aus dieser 
geht hervor, daB in beiden Versuchen im 9-Prozentsatz ein geringer 
Unterschied zwischen Kontrolle und Experiment besteht, der nach den 
iiblichen statistischen Verfahren als gesichert erscheint. Um bei diesen 
und den folgenden Versuchen die mit verschiedenen Genotypen durch- 
gefiihrten Kreuzungen unmittelbar vergleichen zu k6nnen, wurde der 
Prozentsatz der 29° in den Kontrollen gleich 50,00 gesetzt und die Pro- 
zentsatze der zugehorigen Bestrahlungskreuzungen durch Multiplikation 


1 Der neue Faktor facet-notchoid, fa, liegt bei 3,0; er bewirkt Notch-artige 
Fligelanderung (Aderverdickung, Ausschnitte). — Das y-Chromosom wurde 
benutzt, weil es als Austauschchromosom aus X°? erhalten und mit diesem min- 
destens im Bereich wt bis f+ allelgleich ist. 
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mit dem aus der jeweiligen Kontrolle gewonnenen Faktor N/2N > 
korrigiert. Es zeigt sich so (Tabelle 2), daB die Abnahme der 29 in 
beiden Versuchen etwa gleich groB ist. Diese Ubereinstimmung spricht 
mehr noch als die statistische Priifung etwa der Differenz von Kontroll- 
und Versuchswerten fiir die Realitat des Strahleneffektes, da nach den 
oben bezeichneten Versuchsbedingungen mit einer gréBeren als der 
statistischen Streuung der Einzelwerte zu rechnen ist. 

Der beobachtbare Unterschied zwischen bestrahlten und unbestrahlten 
Kulturen ist klein. Daraus geht hervor, daB die angefiihrten Mutationen : 
L-Faktoren, Deletionen, Translokationen und — was im Hinblick auf 
die folgenden Befunde besonders wichtig ist — bizentrische Chromatid- 
translokationen nach Einfach-Bruch in X+- wie in Y-Chromosomen 
entweder von nahezu gleicher Haufigkeit (Translokationen) oder so 
selten sind, daB sie keine nennenswerten Unterschiede in der Mutabilitat 
beider Spermiensorten bewirken. 


C. Versuche mit dem X°*-Chromosom. 
1. Voraussetzungen. 

Das Ring-X-Chromosom ist gegeniiber X+ in seinem Genbestand 
praktisch unverandert. Der Unterschied, der durch die Duplikation 
des proximalsten und den Ausfall des distalsten Endes besteht (ScHuLTz 
und CATCHESIDE 1938), ist so gering, daB er ohne weiteres vernach- 
lassigt werden kann. Dominante Letalfaktoren sind also im gleichen 
AusmaB wie in X+ zu erwarten. Ebenso sollten von den Chromosomen- 
mutationen die Deletionen in X+ und X@ gleich haufig sein (vgl. aber 
8. 418); dagegen sind durch die Ringform des X°-Chromosoms fiir Trans- 
lokationen und durch Einfach-Brach entstehende bizentrische Chroma- 
tiden andere Verhiltnisse gegeben. 

a) Translokationen. Aus der Abb. 4 ist ohne weiteres ersichtlich, 
daB sowohl bei dyszentrischer wie euzentrischer Rekombination rezi- 
proke Translokationen immer bizentrische Chromosomen ergeben, die, 
dea. sie auch ein Autosom betreffen, immer zygotenletal sind. In all- 
gemeiner Form ergibt sich der Einflu8 der Stab- oder Ringform auf den 
Anteil lebensfihiger Mehrbruch-Rekombinationen durch folgende auf 
der Bruchhypothese beruhenden Ableitungen, wobei zunachst der Fall 
mit stabchenférmigem X+ betrachtet sei: 

Durch b Briiche entstehen 2 b Bruchenden. Durch deren paarweise 
Vereinigung gibt es an méglichen Rekombinationen * 

Ry = 1-3-°5-...+(2b—-1). - 
1 Bei CarcHEsiDE (1938) ist in dieser Formel ein Druckfehler unterlaufen. 


Die Schreibweise cae wie sie Ahnlich MaRQUARDT (1941) anwendet, bietet keinen 





Rechenvorteil. 
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Von diesen Rekombinationen ist nur der Teil lebensfahig, bei dem alle 
Rekombinationschromosomen monozentrisch sind und simtliche Chromo- 
somenabschnitte enthalten. Die seltenen Falle mit lebensfahigen kurzen 
Deletionen kénnen hier vernachlassigt werden; ebenso bleiben die Dupli- 
kationen unberiicksichtigt, wie auch die sicher ganz seltenen, bisher 
nur fiir den Mais bekannten Faille méglicher Querzerlegung eines Spindel- 
ansatzes in 2 funktionsfahige Teile. Der Anteil dieser lebensfaihigen 
(vitalen) Rekombinationen (R,) 1é8t sich folgendermaBen berechnen: 


durch b Briiche wer- 
den aus 
n beteiligten Chromo- 
somen (-schenkeln) 
n Spindelansatzab- 
schnitte, 
n Endabschnitte und 
b—n Mittelabschnitte 
gebildet. 
Zwischen Spindelan- 
satz-und Endabschnitten 
bestehen n! Moéglichkei- 
ten fiir vollstandige Re- 
kombination zu mono- 
zentrischen Chromoso- : 
men. In die bei jeder Nach je einem Brach im X* und in elnem Autosom 
Anfangsrekombination (oben) entsteht sowohl nach euzentrischer (links unten) 


- : wie nach dyszentrischer (rechts unten) Vereinigung ein 
vorliegenden Rekombi- einziges bizentrisches Translokalisationsch 


nationsstellen §kénnen 
nun die Mittelabschnitte in jeweils normaler oder invertierter Lage 
eingefiihrt werden, 

der 1. Mittelabschnitt also auf 2 n Weisen, 

der 2. Mittelabschnitt, da jetzt n + 1 Rekombinationsstellen vor- 
liegen, auf 2 (n -- 1) Weisen, 

der 3. Mittelabschnitt dann auf 2 (n —- 2) Weisen und 

der (b—n)-te Mittelabschnitt auf 2 [n-—- (b—n)—1] = 2(b—1) 
Weisen. 





Die Gesamthaufigkeit der lebensfahigen Rekombinationen ist also 
R, = n!-2n-2(n-+ 1)-2(n-+ 2)-...-2(b—1) 
== (b—1)!-2>-"-n, (1) 
Fir n=: 1=2 wird 
R, = (b—1)!- 2"—1, 
Fir n = b wird R, = b! Das ist der Fall, den CatcHEsIDE allein 
beriicksichtigt hat. 
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Gegeniiber dieser fiir X*+ geltenden Formel liegt fiir Rekombinationen 

mit X° eine geringere Haufigkeit von R, vor. Hier erzeugen b Briiche 
1 offenes Ringchromosom, 

n—l normale Spindelansatzabschnitte, 

n—1 normale Endabschnitte und 

b—n Mittelabschnitte. 

Die Bruchenden von X° sind nicht frei kombinierbar, da in solchen 
Fallen letale Rekombinationen entstehen (vgl. aber unten). Es sind also 
zwischen Spindelansatz- und Endabschnitten nur (n—1)! Rekombina- 
tionsméglichkeiten gegeben, jedoch liegen fiir die Einfiigung der Mittel- 
abschnitte wieder n Rekombinationsstellen vor. Bei Beteiligung von 
X° wird also 


R, = (b—1)!-2>-. (2) 
Aus (1} und (2) ergibt sich 
‘Ry von x¢ i 


Ry vn X+ n° . 
Nur bei n = 1, also bei Beschrankung der Briiche auf das X-Chromosom, 
ist gleiche Haufigkeit der iiverlebenden Rekombinationen in X+ und X° 
zu erwarten. Bei Rekombination zwischen mehreren Chromosomen 
verringert sich die Anzahl der iiberlebenden Rekombinationen in X° 
im Vergleich zu X+ umgekehrt proportional zu der Anzahl der beteiligten 
Chromosomen. 

Diese Beziehung gilt streng aber nur, wenn alle auBer dem Ring- 
Chromosom vorhandenen Chromosomen einschenklig sind, oder wenn 
bei Anwesenheit V-formiger Chromosomen diese nur mit je einem Schenkel 
an der Rekombination beteiligt sind. Nach Briichen in beiden Schenkeln 
eines V-formigen Chromosoms kénnen sich die proximalen Bruchenden 
der Schenkel vereinigen und so ein Ringchromosom bilden, waihrend die 
beiden dann frei gewordenen Endabschnitte bei einem Bruch in X° 
seinen Bruchenden angefiigt werden kénnen, so daB es zu einem V- 
férmigen Chromosom wird. 

Die Formeln (1) und (2) betreffen somit nur Sonderfalle. In all- 
gemeiner Form ist, wie hier nicht im einzelnen abgeleitet zu werden 
braucht, 

_, (n—r)! /r+z 
R, = (b—1)!-2» 0 oo ( . i, (3) 
wobei r die Anzahl der beteiligten Ringchromosomen und z die Anzahl 
der mit beiden Schenkeln beteiligten zweischenkligen Chromosomen 
darstellt. 

Im Fall von Drosophila melanogaster mit einem Ringchromosom 
und 2 V-férmigen Autosomen wird R, gegeniiber (2) bei r=1 und 
z = 1 verdoppelt, bei r=1 und z=2 verdreifacht. Immer bleibt 
aber R, von X° kleiner als Ry, von X+. 
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In der Tabelle 3 sind die Berechnungen fiir einige R-Werte zusammen- 
gestellt. Sie beziehen sich auf Rekombinationen von 2—5 Briichen in 
einem Kontaktpunkt bei Zufallsverteilung auf 5 gleichlange Chromo- 
somenschenkel (X und 2 V-férmige Autosomen) + und bei Beriicksichtigung 


Tabelle 3. Erwartungsverhaltnis von méglichen (R,,), letalen (R,) 
und vitalen (R,) Rekombinationen (Erklarung vgl. Text). 















































Ry von x°¢ Rj von x¢ 
R 
b Rm Ry 1 Ry von Xt Ry von X* 
c 
2 3 Lx 1,11 1,89 0,56 1,89 
xt 2,00 1,00 
c 
ii Xx 3,28 11,72 0,48 1,43 
xt 6,82 8,18 
c 
: tg 34,73 70,27 
¢ 
5 o45 |X 113,96 831,04 0,47 1,19 
xt 240,07 704,93 





nur der Bruchkombinationen, an denen das X beteiligt ist. Bei allen 
b-Werten betragt das Verhaltnis R, von x°/R, von x+ rund 0,5, wahrend 
natiirlich das entsprechende Verhaltnis der letalen Rekombinationen 
R; (= Ry — Ry) mit steigendem b wegen der starken Zunahme von R, 
von fast 2 sich schnell 1 naihert. Da im Mittel die Bruchanzahl je Kon- 
taktpunkt zwischen 2 und 2,5 liegt (vgl. Mitt. I), wird das Verhiltnis 
der letalen Rekombinationen zwischen 2: 1 und 1,5: 1 liegen. Bei den 
Werten der Tabelle 3 sind alle, also auch die intrachromosomalen Re- 
kombinationen sowie die durch die Wiedervereinigung der Briiche im X 
auftretenden autosomalen Rekombinationen eingerechnet. Wenn man 
sich auf die eigentlichen Translokationen beschrankte, wiirde der Ver- 
haltniswert sich nach 2 hin erhéhen, wie er fiir reziproke Translokationen 
gilt. Genauere Angaben sind aber fiir die hier behandelten Fragen 
iiberfliissig. 

b) Einfach-Briiche. Ahbnlich wie bei reziproken Translokationen 
fiihrt bei einem Ringchromosom, dessen beide Chromatiden am gleichen 
Ort gebrochen sind, sowohl euzentrische wie dyszentrische Rekombi- 
nation zu einem bizentrischen Chromosom, dem bizentrischen Doppel- 
ring (Abb. 5). Dyszentrische Vereinigung fiihrt zu einem unsymmetri- 
schen, euzentrische zu einem symmetrischen Doppelring. 


1 Das 4.Chromosom kann ebenso wie die Langenunterschiede der Schenkel 
vernachlassigt werden (vgl. BavzER, DEMEREC und KavuFMANN sowie Mitt. I). 
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Auf S. 413 sind die Méglichkeiten erwogen worden, daB derartige 
Briiche durch beide Chromatiden entweder unmittelbar am gespaltenen 
Chromosom ausgelist werden, oder daB die im ungespaltenen Chromosom 
aufgetretenen Briiche bis nach der Langsteilung des Chromosoms rekombi- 
nationsfahig bleiben. Hier muB noch eine weitere Méglichkeit in Betracht 
gezogen werden. Aus der Tatsache, daB Ringchromosomen im allgemeinen 

stabil sind und sich im Teilungszyklus 
normal verhalten und daB die Entstehung 
bizentrischer Doppelringe eine Ausnahme 
darstellt, ist geschlossen worden, daB die 
Chromosomen eine konstante Teilungsebene 


besitzen, sie also im Querschnitt bilateral- 
symmetrisch gebaut sind (DaRLineTon, 
1937; McCiintock, 1938). Anderenfalls 
wiirden, allerdings nur, wenn nicht die 
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einer derartigen konstanten Teilungsebene 





Teilungsebene von einem Punkt, etwa dem 


Spindelansatz aus induziert wiirde, bei der 

Teilung vorwiegend bizentrische oder in- 
einanderhangende Tochterchromosomen ent- 
stehen, und wegen der damit gegebenen 
Stérungen miiBten die Ringchromosomen 
sehr schnell verlorengehen. Bizentrische 
Doppelringe kénnen nun bei Vorliegen 

Abb. 5. Schema der EKin-Bruch- 

Rekombinationen im X¢-Chromo- 

som. Nach einem Bruch und an- 

schlieBender Langstecilung (oben 

Mitte) kénnen sich die Chroma- 

tiden-Bruchenden auBer zu nor- 

maler Anordnung euzentrisch 


(links) zu symmetrischen oder 


dyszentrisch (rechts) zu asym- 
metrischen bizentrischen doppelt- 
groBen Ringchromosomen, den 
Lizentrischen Doppelringen, ver- 
cinigen. Oben Metaphase-, unten 
Anaphasebilder. 


auch dadurch entstehen, daB nach einem 
Bruch im ungespaltenen Chromosom die 
Wiedervereinigung der Bruchenden schon 
vor der Langsteilung erfolgt. Da _ die 
Chromosomen im Spermienkern sich in 
einem Zustand mechanischer Spannung be- 
finden, wird die Vereinigung der Bruch- 
enden nur selten in der urspriinglichen 
Lage des Chromosoms erfolgen; in den 
meisten Fallen wird vielmehr das eine 





Bruchende (oder beide) infolge der Méglich- 
keit, die Spannung auszugleichen, eine Drehung um 180° oder 
um ein Vielfaches davon durchgemacht haben. Dieser Vorgang 
fihrt zu einer Torsion der Teilungsebene, durch die dann, genau 
wie im Modell der Mésrvs-Ringe, bedingt wird, daB vorwiegend 
bizentrische Doppelringe oder ineinanderhangende Ringchromosomen 
entstehen. 

Wenn dieser Vorgang bei der Entstehung bizentrischer Doppelringe 
eine Rolle spielt, dann mu8 er auch bei der Entstehung von Inversionen, 
Deletionen und Insertionen wirksam sein und zu einer Herabsetzung 
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der Haufigkeit dieser Chromosomenmutationen in X° im Vergleich mit 
X+ fiihren. Zur Klarung dieser Frage sind Untersuchungen im Gange. 


2. Ergebnisse. 
a) Die Dosisabhingigkeit. Die auf Bestrahlungsversuchen mit 24 ver- 
schiedenen Réntgendosen beruhenden Ergebnisse am X°-Chromosom 
sind in der Tabelle 4 zusammengefaBt. Die beiden Versuchsgruppen 
sind dabei getrennt angefiihrt, da sie, wie gesagt (vgl. S. 409), wegen der 
unterschiedlichen Versuchsbedingungen nicht voll vergleichbar sind. 


Tabelle 4. Geschlechtsverhaltnis in der F, der Kreuzung 


ywevuf x X°, cvvf nach Réntgenbestrahlung der P-3Z. 






































F, foe) Anzahl Wahr- 
Ge- der ce nS | scheinlich- 
Dosis | samt- Einzel-] No-% in den | ,,._ Keit 
int fanzabl[Anzabl| ,, korrig. ver- inzel- fiir re 
N No o + m-% % +m-% |suche| versuchen ge : 
0 [45321 {22219 | 49,03 + 0,23 | 50,00+0,24] 20 [46,09—50,58 0,77 
250 135240 | 16785 | 47,63 + 0,27 | 48,58+0,27] 14 |45,85—49,55 0,55 
500 |22074 | 10319 | 46,75 + 0,34 | 47,68+.0,34] 11 [45,16—47,97] 0,92 
2.| 750129701 {13609 | 45,82 + 0,29 | 46,73-+0,29] 11 43,90 —47,38 0,32 
= 1000 | 28 285 | 12 867 | 45,49 + 0,30 | 46,39+-0,30] 11 |43,82—48,33 0,04 
& | 1250 135183 | 15566 | 44,24+ 0,27 | 45,12+0,27] 11 |43,10—45,40 0,57 
= | 1500139749 [17175 | 43,21 + 0,25 | 44,07+0,25] 12 |41,96—44,62 0,62 
3 |1750]40511 | 16992 | 41,94+ 0,25 | 42,78+.0,25] 10 |40,84—43,36 0,72 
& | 2000 [34873 | 14470 | 41,49+ 0,26 | 42,32+0,27] 10 |39,49—43,26 0,001 
S 2500 |42 278 | 16824 | 39,79 + 0,24 | 40,58+0,24] 11 |37,82—41,77 0,02 
~ | 3000 31827 | 12431 | 39,06 + 0,27 | 39,83+-0,28] 11 |37,57—41,25 0,37 
4000 |22842] 8295 | 36,31 + 0,32 | 37,04-+-0,32] 16 |34,75—39,03 0,88 
5000 [23681] 7876 | 33,26 -+0,31 | 33,92+0,31] 10 |31,44—35,26] 0,03 
6000 |18070] 5691 | 31,49-+ 0,35 | 32,12+0,35] 11 |27,40—34,22 0,0003 
0110462} 5168 | 49,49-+ 0,49 | 50,00 +. 0,50 4 |47,95—50,54 0,18 
75 125094 |12113 | 48,27 + 0,32 | 48,86 + 0,32 8 |47,50—49,68 0,49 
8,| -150]25217 |12062 | 47,83 + 0,31 | 48,42 + 0,32 8 [46,76—49,32 0,2: 
= 375 [25348 | 11987 | 47,29 + 0,31 | 47,87 + 0,32 8 |44,30—48,56 0,05 
& | 625|20975 | 9773 | 46,59 + 0,34 | 47,16 + 0,35 8 145,32—47,64 0,67 
4 | 875126569 /12219 | 45,99 + 0,31 | 46,55 +. 0,31 8 [44,60—47,25 0,42 
§ | 1125 ]31027 | 14132 | 45,55 + 0,28 | 46,10 + 0,29 8 }|43,93—48,02 0,05 
2 | 1375 134961 | 15627 | 44,70 + 0,27 | 45,24 + 0,27 8 |43,95—46,23] 0,54 
S 1625 |37008 | 16049 | 43,37 + 0,26 | 43,90 + 0,26 8 |42,09—44,50 0,18 
oj | 1875 133958 | 14516 42,75 + 0,27 | 43,27 + 0,27 8 [40,96—44,79 0,03 
2250 135 163 | 14602 | 41,53 + 0,26 | 42,03.+ 0,27 8 |40,04—42,79 0,12 
3500] 8211] 3128 | 38,10+ 0,54 | 38,56 + 0,54 4 |37,03—39,07 0,53 





bei 6000 r gehende Senkung des 9-Prozentsatzes. 


Als unmittelbares Ergebnis zeigt sich (in der 3. Spalte der Tabelle 4) 
eine von 49,03 bzw. 49,49 bei den unbestrahlten Kontrollen bis zu 31,49 


Die nicht genau 


50% betragenden Werte der Kontrollen kénnten auf geringerer Vitalitat 
der F,-22 oder auf dem spontanen Auftreten derselben Mutationen 
beruhen, wie sie durch die Bestrahlung ausgelést werden. Da8 das 


letztere nicht zutrifft, ergaben Versuche mit unbestrahlten 33, die vor 
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der Kopulation 20 Tage lang gealtert waren. Der 9-Prozentsatz betrug 
hier 49,86 + 0,50 (N = 9896; 5 Versuche, P fiir Homogenitat = 0,14), 
war also von den iibrigen Kontrollen mit jungen 3¢ nicht verschieden. 
Bei Letalfaktoren dagegen erhéht sich die Anzahl der Spontanmuta- 


t. 
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Abb. 6. Dosisabhangigkeit der Verschiebung des Geschlechtsverhiiltnisses in der F, nach 
X¢-P- 3 $-Bestrahlung. Unten: Vergleich der aus den beobachteten Anzahlen erhaltenen 
Werte 1—2N,/N mit einer Eintreffer-Kurve -(diinn ausgezogene Gerade); die Beobach- 


tungswerte passen sich besser einer leicht gekriimmten Kurve (dick ausgezogen) an. 
Oben: erste Ableitung der Werte aus dem unteren Teilbild, ausgedriickt als (log y)/x; 
bei Ubereinstimmung der Beobachtungswerte mit einer Eintreffer-Kurve sollten alle Werte 
um eine parallel zur Abszi: verlaufenden Gerade liegen; sie folgen aber besser einer Kurve, 
die die ‘erste Ableitung der Kurve des unteren Teilbildes darstellt. 
e Werte der 1., o Werte der 2. Versuchsgruppe. 












































tionen unter den gleichen Alterungsbedingungen der Spermien auf. das 
3fache (TrmxoFfhEFF-RESSOVSKY und ZIMMER, 1941). Der geringere 9- 
Prozentsatz beruht also nicht auf gametischer Mutabilitét von X°, 
kénnte aber seine Ursache in zum Ausfall des Ring-X fiihrenden Sté- 
rungen in der Keimbahn haben, die im Alterungsversuch nicht beein- 
fluBt werden. 











bei Drosophila melanogaster IT. 421 


Die korrigierten 9-Prozentsatze (vgl. S. 413) liegen zwischen 50,00 
und 32,12. Durch die Bestrahlung wird also das Geschlechsverhiltnis 
von 1:1 bis auf rund 1:2 verschoben. 


In den letzten 3 Spalten der Tabelle 4 sind Angaben iiber eine sta- 
tistische Priifung des Materials zusammengefa8t, wobei als Ergebnis 
in der letzten Spalte die nach der y?-Methode gewonnenen Wahrschein- 
lichkeitswerte fiir Homogenitét der aus 4—20 Einzelversuchen be- 
- stehenden Dosiswerten angefiihrt sind+. Die 26 P-Werte sollten sich 
auf alle Intervalle von 0—1 gleichmaBig verteilen. Tatsachlich aber 
tiberwiegen die zu niedrigen Werte, ein unmittelbarer Hinweis darauf, 
daB infolge der Versuchsbedingungen eine etwas zu groBe Streuung der 
Einzelversuchsergebnisse auftritt. Die Werte fiir den 9-Prozentsatz 
sind also mit einem gréBeren als dem statistischen Fehler behaftet. 

Um die Dosisabhangigkeit des Geschlechtsverhaltnisses in einer den 
iiblichen Mutationskurven vergleichbaren Form auszudriicken, wurde 
fiir jede Dosis aus dem korrigierten 9-Prozentsatz der Wert 100 — 2N.% 
berechnet (vgl. Tabelle 8, linke Spalte). Diese Werte zeigen eine weit- 
gehende Anpassung an den Verlauf einer Eintrefferkurve, wie aus Abb. 6, 
unten, hervorgeht. Besonders auch die schwachsten Dosen geben keinen 
Hinweis dafiir, daB etwa eine sehr schiefe Mehrtrefferkurve vorlage. 
Besser als durch die Gerade lassen sich die beobachteten Werte bei 
aller Streuung zu einer auf dem halblogarithmischen Raster etwas konvex 
verlaufenden Kurve zusammenfassen; denn wie auch immer die Ein- 
trefferkurve durch den Nullpunkt gelegt wird (Einwande gegen diese 
Einschrankung werden unten S. 431, beriicksichtigt), stets liegen im 
unteren Bereich zu viele Werte zu hoch und im oberen Bereich zu viele 
Werte zu tief. Noch deutlicher zeigt sich dieses bei graphischer Diffe- 
renzierung (Abb. 6, oben). Bei einer echten Eintrefferkurve sollten dann 
alle Werte um eine der Abszisse parallele Gerade streuen. Sie ordnen 
sich aber recht deutlich einer gekriimmten Kurve zu. Die Beobachtungs- 
kurve ist damit als gegeniiber einer Eintrefferkurve starker gekriimmt 
anzusprechen. 

b) Allgemeine Ableitung der tiberkriimmten Kurve. Bevor die experi- 
mentelle Kurve genauer ausgewertet werden kann, mu8 zunachst das 
Zustandekommen einer iiberkriimmten Kurve erklart werden. Hierfiir 
ist nochmals die Tatsache zu betonen, daB bei Bestrahlung mit gleichen 
Roéntgendosen bei X+ keine nennenswerte, bei X° dagegen eine erhebliche 
Wirkung zu beobachten ist. Wie oben gezeigt worden ist, mu8 dieser 
Unterschied auf den besonderen durch die Ringform von X° gegebenen 
Verhaltnissen beruhen; alle anderen Mutationen als die bizentrischen 
Doppelringe und die Translokationen kénnen deshalb unberiicksichtigt 
bleiben. 


1 Die P-Werte sind auf Grund der Tafeln von PAtau (1942) bestimmt worden. 








“ 
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Es lassen sich dann in formelmaBiger Darstellung einige einfache 
Beziehungen angeben. Es sei 2 Z’ die Anzahl der nicht durch autosomale 
Translokationen und andere Chromosomenmutationen ausfallenden Zy- 
goten, dx die Anzahl der ausgelésten bizentrischen Doppelringe, ty die 
Anzahl der Translokationen, an denen X°, und ty;, die der letalen (dys- 
zentrischen) Translokationen, an denen Y beteiligt ist. Es wird dann 

No = Z’ — (dx + tx) . 
Tatsachlich sind zwar nicht alle X°-Translokationen zygotenletal, wie 
auf S. 416 betont worden ist. Dieses gilt streng nur fiir reziproke Trans- 
lokationen. Jedoch sind Mehrbruch-Translokationen selten (vgl. Mitt. I), 
so daB sie nicht ins Gewicht fallen. 

Die Anzahl der $¢ ist verschieden je nach dem . Schicksal, das die 
Zygoten mit einem bizentrischen Doppelring erfahren. Bei Elimination 
von dy und damit Geschlechtsumwandlung wird 

N; = Z — tyr, a dx. 
Es ist dann ~ 
2No - 2dx + tx —tyL 
A= Not 3 Ste ten * (4) 
Fiihrt dx dagegen zu Letalitaét, so ergibt sich eine der fiir Elimination 
ganz ahnliche Gleichung. Es ist dann 





N; — Z’ — ty, 
und 
No dx +tx—tyn e 
liso Bvt (5) 


Diese Formeln lassen sich noch etwas vereinfachen, wenn man beriick- 
sichtigt, daB alle wirksamen Briiche in X°, d.h. alle, die nicht zu einer 
volistandig normalen Wiedervereinigung fiihren, sich entweder an einer 
Translokation beteiligen (wenn ein autosomaler Bruch zur Rekombi- 
nation zur Verfiigung steht) oder bizentrische Doppelringe ergeben 
(vgl. jedoch unten). Die Gesamtheit der wirksamen Briiche in X° wird 
somit 
by = dx -:- tx 
Wird dieses in die Formeln (4) und (5) eingesetzt, so ergibt sich bei 
Elimination von dx 





2No bx — } (tx + ty1) 
SRI Sing te ithe egy my a, (6) 
Letalitét von dy 
nie Ne bx —tyL : (7) 











Ns 2’ —ty1 
Diese Formeln sind nun zwar dadurch gekennzeichnet, daB auch im 
Nenner dosisabhangige GréBen stehen, fiir welche sich Zahlenwerte nicht 
unmittelbar dem Experiment entnehmen lassen. Doch la8t sich die 
Frage nach der Art der Dosisabhangigkeit von by auf einem Umwege 
beantworten. 
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Nach den Ergebnissen der Mutationsanalyse an den Speicheldriisen- 
chromosomen (Mitt. I) gehen Translokationen wie alle Arten von Chromo- 
somenmutationen, die erhaltungsfaihig sind, auf Mehrtreffer-Ereignisse 
zuriick. Die Tatsache, daB die mittlere Anzahl der an einem Kontakt- 
punkt beteiligten Briiche mit steigender Dosis wachst, hat weiter be- 
wiesen, daB als primares Mutationsereignis der Einzelbruch angesehen 
werden mu8. Um in der Kombination der Zwei- und Mehrbruch-Muta- 
tionen die beobachtete Mehrtrefferkurve zu ergeben, miissen diese 
Kinzelbriiche mit einer Trefferzahl ~ 1 ausgelést werden. 
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Abb. 7. Beziehungen zwischen den Ein- und Zweitreffer-Kurven und der Hyperbelt, KP: 
diese ist im wiedergegebenen Abschnitt starker gekriimmt als die Eintreffer-Kurve. 


Werden diese SchluBfolgerungen hier der weiteren Ableitung zu- 
grunde gelegt und dabei die vereinfachende Annahme gemacht, daB by 
einer reinen Eintrefferkurve, ty; (bzw. 4 tx + 4 ty,) der zugehérigen 
Zweitrefferkurve mit gleichem k in der allgemeinen Trefferformel 





folgen, so kénnen in die Gleichung (7) die entsprechenden Werte der 
Trefferformel, by = 1 —e*? und ty; = 1 —e? (1 + kD) eingesetzt 
werden. Es wird dann bei Letalitat von dx, auf Z’ = 1 bezogen, 
No kD 1 

ly, Pye Teese: (8) 
Diese Funktion, die sich bei gleichartiger Behandlung auch fiir die 
Gleichung (6) ergibt, stellt nun, wie aus dem Fehlen von e hervorgeht, 
keine eigentliche Trefferkurve mehr dar, sondern eine Hyperbel, deren 
im positiven Quadranten verlaufender Ast gegeniiber der Eintreffer- 
kurve von gleichem k anfangs staérker, von k D = 2,513, dem Schnitt- 
punkt der ersten Ableitungen beider Funktionen, ab, wie rechnerisch 
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ermittelt wurde, schwacher gekriimmt verlauft!. Die Beziehungen 
zwischen diesen Kurven sind in der Abb. 7 dargestellt. Die der Gleichung 
(8) folgende Kurve zeigt also wie die experimentell erhaltene der Abb. 6 
die. starkere Kriimmung im untersuchten Bereich. 

Die Formel (8) ist auf dem Wege iiber einige vereinfachende An- 
nahmen abgeleitet worden, deren Einflu8 nun noch zu priifen ist. Zu- 
nachst ist ty;, [bzw. der entsprechende Ausdruck in Gleichung (6)] sicher 
nicht gleich der Zweitrefferkurve, die zu der by reprasentierenden Ein- 
trefferkurve gehért, hat also nicht gleiches kD. Setzt man tyy;, =: 
1—e-**P (1 + akD), so ergibt sich die allgemeinere Formel 
No e(@-DkD 
Ng ° I-+akD 
aus der sich bei a = 1 die Formel (8), bei a = 0 die Eintrefferfunktion 
als Grenzfalle ergeben. 

Die weitere Annahme, daB by = dx + tx, ist ebenfalls nicht voll- 
standig richtig; denn ein Teil der wirksamen Briiche in X, kombiniert 
sich zu Inversionen, so daB Ng > Z’— bx. Dadurch ergibt sich, weil 
Inversionen auf Mehrtreffer-Ereignisse zuriickgehen, an Stelle der Ein- 
trefferkurve fiir by schon eine iiberkriimmte Kurve. Die Gleichung (8) 
wurde, wenn man den Anteil der infolge Inversionen iiberlebenden ¢ ? 
gleich 1—e-»*? (1 + bkD) setzt, die folgende Formel annehmen: 
a a __ leek? (1+bkD) 

Ns 1+kD e*D (1+kD) 

Die sie darstellende Kurve zeigt eine gegeniiber Gleichung (8) verstarkte 
Kriimmung; bei héheren Werten von b wiirde sie sogar mit steigendem 
kD nicht mehr zu + 1 als Grenzwert hin verlaufen, sondern sich abwarts 
kriimmen und negative Werte (9-Uberschu8) annehmen kénnen. 

Die gegeniiber dem urspriinglichen Ansatz geringere Haufigkeit von t 
fihrt also zu einer verminderten, das Auftreten der Inversionen zu 
einer verstarkten Kriimmung. Beide Faktoren wirken somit gegen- 
sitzlich und werden in der Resultante eine etwas geringere Kriimmung 
als nach (8) ergeben, weil reziproke Translokationen eine gréBere Haufig- 
keit haben, die sich zu der der Inversionen wie 2:1 verhalt (Mitt. 1), 
doch kénnte dieses Verhaltnis noch gréBer werden — und damit die 
Kriimmung noch geringer —, wenn, wie es oben als méglich erértert 
wurde (S. 418), Inversionen in X° seltener sind als in Xt. 

Diese Erweiterungen rechnen wie die ganze bisherige Ableitung damit, 
daB sich alle Beziehungen durch echte Ein- und Zweitrefferkurven aus- 
driicken lassen. Auch diese Annahme ist nicht unbedingt richtig. Die 
Briiche an verschiedenen Orten des Chromosoms brauchen nicht alle 
mit gleichem k auslésbar zu sein; durch diese als ,,biologische Variabilitat“ 


? 








1 


1 Herrn Dr. Parav schulde ich Dank fiir seine Ratschlige bei der Behandlung 
dieser und anderer mathematischer Fragen. 
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zusammengefaBte unterschiedliche Bruchwahrscheinlichkeit der einzelnen 
Bruchorte (Zimmer 1941; LancENDORFF und SOMMERMEYER, 1940) 
kommt schon bei der Eintrefferkurve eine Uberkriimmung zustande. Doch 
wird diese in dem hier behandelten Zusammenhang wohl nur in be- 
grenztem Umfang beteiligt sein; jedenfalls liegt kein Grund zu der 
Annahme vor, da8B so extreme Verhiltnisse vorliegen, wie sie ZIMMER 
in seiner Abb. 2, Kurve 3, auf Grund der Annahme mutationsfahiger 
Einheiten gleicher Haufigkeit, aber von wie 1 : 10 verschiedenem k 
berechnet hat. Sind solche Verhialtnisse nicht zu erwarten, so bleibt der 
Unterschied dieser abgewandelten Eintreffer- und der entsprechend ver- 
anderten Mehrtrefferkurven gegeniiber den echten Ein- und Zweitreffer- 
kurven gering, so daB die ietzteren ohne zu groBe Fehler zugrunde gelegt 
werden kénnen. 

Zusammenfassend ergibt sich also fiir den Fall der Auslésung der 
Einzelbriiche durch einen Treffer, daB je nach den komplizierenden Be- 
dingungen verschieden stark iiberkriimmte Kurven erwartet werden 
kénnen. Diese bilden eine Kurvenschar, deren obere Grenze durch die 
Eintrefferkurve, deren untere etwa durch die Funktion (8) gegeben ist 
Das Maf der Bruchhiufigkeit ist in jedem Fall die im Nullpunkt an die 
Kurve gelegte Tangente. 

Wenn die Einzelbriiche selbst Mehrtreffer-Ereignisse darstellten, 
wiirden aus den Gleichungen (6) und (7) immer nur, gleichgiiltig welche 
quantitativen Beziehungen zwischen bx und t bestiinden, Kurven vom 
Mehrtreffertypus hervorgehen. 

c) Das Schicksal der Zygoten mit bizentrischen Doppelringen. Als 

. weitere Vorfrage mu8 noch gepriift werden, wie haufig die bizentrischen 
Doppelringe eliminiert werden oder zygotisch letal wirken. Zwischen 
diesen beiden Verhaitensweisen zu unterscheiden, ist auf verschiedene 
Weisen méglich. Die Versuchsanordnung muB so getroffen werden, daB 
sich die bei Geschlechtsumwandlung infolge Elimination auftretenden 
XO-¢3¢4 als besondere Klasse erfassen lassen. Am einfachsten ist das 
auf genetischem Wege mdglich. Dabei gehen alle Kreuzungsverfahren 
darauf zuriick, ein Y zu verwenden, das einen im weiteren Sinne iiber 
einen des X dominanten Faktor enthalt. Da geeignete Spezialstamme 
nicht zur Verfiigung standen, wurde die Untersuchung mit einer rezi- 
proken Translokation zwischen Y und dem Autosom 2, das den domi- 
nanten Faktor Lobe (Z) enthielt, durchgefiihrt. 

Diese T Y-2 wurde auf dem iiblichen Wege hergestelit: Rontgen- 
bestrahlte ¢3 eines Lobe/Curly-Stammes wurden mit +-29 gekreuzt, 
die F,-L-3 3 mit +- ? 2 riickgekreuzt und unter den F,-Einzelkreuzungen 
diejenigen Kulturen ausgesucht, in denen Z nur im ¢ auftrat. Unter 
einer Reihe solcher Translokationsstimme wurde einer ausgewahlt, der 
einen niedrigen Prozentsatz spontaner Ausnahmetiere ergab. Die 
cytologische Untersuchung an Speicheldriisen zeigte ein normales 
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Tabelle 5. Das Geschlechtsverhaltnis in der F, der Kreuzung normaler 
j bestrahlten 3g 























Nr. Kreuzung ae, be -- t weet 
4 ont anzahl Anzahl % + m-% 

1 Kontrolle 2672 1039 38,88 
; + 0,94 

—| ywfa™ « X, y; TY-2, L 
2 4000r 4581 1795 39,18 
+ 0,72 
3 Kontrolle 3216 1278 39,74 
‘ 4 + 0,86 

—| ywfa” x X~,+;TY-2,0 
4 4000r 3158 1604 50,79 
+ 0,89 




















Chromosomenbild. Der Bruch in Chromosom 2 muB8 also im Hetero- 
chromatin liegen. a 

Diese nur heterozygot verwandte Translokation zeigt, wie alle hetero- 
zygoten Translokationen, scheinbare Koppelung der beiden beteiligten 
Chromosomen. Alle normalen 3¢ sind also LZ, alle 92 LZ+. Die XO-3¢ 


lassen sich als umgewandelte ? 2 an ihrer normalen Augenform erkennen. 


Diese Translokation wurde mit X+ und X° kombiniert und in beiden 
‘allen Kontroll- und Bestrahlungsversuche, letztere mit der einzigen 
Dosis von 4000 r, durchgefiihrt. Die Ergebnisse sind in der Tabelle 5 
zusammengefaBt. 


Einer Er6rterung bedarf zunachst die X+-Kontrolle (Zeile 1 der Ta- 
belle 5). Sie zeigt einmal, daB die erwarteten Klassen, L- 33 und Lt- 9, ? 
sehr ungleich haufig sind. Statt wie 1:1 treten sie im Verhaltnis 1: 1,5 
aus. Hierin driickt sich die durch die Translokation verringerte Lebens- 
fahigkeit der ¢¢ auf. Daneben treten als Ausnahmeklassen L+-3 3 und 
L-22 auf. Diese kénnten in ihrem Ursprung auf verschiedene Weise 
gedeutet werden: Abgesehen von der unwahrscheinlichen Annahme von 
spermatogonialem Faktorenaustausch kommen Verteilungsstérungen in 
den Reifeteilungen in Betracht. Die Spaltungsmoglichkeiten der aus 
X, 2 und den beiden Translokationschromosomen bestehenden Vierer- 
gruppe gibt Tabelle 6 wieder. Aus ihr geht hervor, daB primare Aus- 
nahmetiere nur bei Nondisjunktion (4. Zeile der Tabelle 6) entstehen 
kénnen. Da im ¢ nun keine Méglichkeit zu gerichteter Reduktion bei 
Nondisjunktion besteht, wie sie im 2 vorkommt, sollten die komple- 
mentaren Gameten gleich haufig sein und die sich von ihnen herleitenden 
Zygoten in ihrem Haufigkeitsverhaltnis dem der normalen Klassen ent- 
sprechen. Statt aber wie 1: 1,5 verhalten sie sich wie 1:6. Es tritt 
also ein durch primare Nondisjunktion nicht erklarbarer UberschuB 
von XO. 33 auf. Dieser kann nur durch Elimination bestimmter Chromo- 
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99 mit fiir die Y-2-Translokation heterozygoten, unbestrahlten und 
Kulturen bei 27°. 



































L*-3 8 (XO) L-2 2 (XXY) L*- 99 (XX) Alle 29 
0) e 
Anzahl % +m-% | Anzahl % + m-% Anzahl % + m-% % + m-% 

61 2,28 10 0,37 1562 58,46 50,00 
+ 0,29 +0,12 + 0,95 + 0,81 
225 4,91 10 0,22 2551 55,69 47,51 
+ 0,32 + 0,07 + 0,73 + 0,62 

81 2,52 11 0,34 1846 57,40 50,00 
+ 0,28 + 0,10 + 0,87 + 0,75 

304 9,63 8 0,25 1242 39,33 34,28 
+ 0,52 + 0,09 + 0,87 + 0,75 














somen wahrend der Reifeteilungen oder in der 1. Furchungsteilung ent- 
stehen. Die dafiir vorhandenen Méglichkeiten zeigt ebenfalls Tabelle 6, 
und zwar kommen in erster Linie die durch die unbalancierten Gameten 
gegebenen Moglichkeiten in Betracht (Zeilen 2—3), da die auf sie zuriick- 
gehenden Zygoten ebenso haufig gebildet werden miissen wie die balan- 
cierten (Zeile 1), wahrend die Nondisjunktionsklassen (Zeilen 4—7) 
von vornherein zu selten sind. Von den unbalancierten Klassen kénnen 
nur die Zygoten ohne viterliches X durch Elimination von 2-Y bzw. Y-2 
lebensfahig werden, also XO-3¢g ergeben. Eine komplementiare Klasse 
von Ausnahme- 2 ° gibt es dazu nicht. Solche 2° sind zwar aus Zygoten 
ableitbar, die von Nondisjunktiongameten herstammen (Zeile 5, 6), 
doch sind sowohl Nondisjunktion wie Elimination seltene Ereignisse, so 
da8 ihr Zusammentreffen ganz unwahrscheinlich wird; allerdings wiirden 


Tabelle 6. Die Méglichkeiten der Gameten- und Zygotenbildung 
in der Kreuzung normaler 929 mit fiir die Y-2-Translokation 
X 2 Y¥-22-Y 
heterozygoten 3d: ro" x 3 (ZL == Lobe.) 












































Zygoten 

é-Gameten == 

urspriinglich | nach Elimination 

Balanciert | 1. | Y-2, 2-Y}] X, 2 XY, Z | XX, Z+ (x X0, L: 

2.1X, Y-2 |2-Y, 2 Letal | Letal @-Y) XO, L: 
Unbalanciert 

3. |X, 2-Y | Y-2, 2 Letal | Letal Vy-2) X0, L+ 

4.]2 X, Y-2, 2-Y XO, Z* | XXY, 2 x” XY, L 

Aneuploid " " 

: (Non- 5. | Y-2 X,.2-¥, 2 Letal Letal yy XX, L* 

disjunktion) | 6, | 2-Y X, Y-2, 2 Letal | Letal Ty.» XX,L+ 

7.4X Y-2, 2-Y, 2 Letal | Letal a) ae XY,L 
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die dabei entstehenden XX-9?¢9 sich auch nicht von normalen L+- 99 
unterscheiden lassen. Die gréBere Haufigkeit der Ausnahme- 33 beruht 
also auf spontaner, Elimination in urspriinglich unbalancierten Zygoten. 

Der zu dieser Kontrolle gehérige Bestrahlungsversuch (Tabelle 5, 
Zeile 2) zeigt dieselbe Erscheinung wie alle X+-Versuche (vgl. Tabelle 2): 
die Haufigkeit der 2 2 wird etwas verringert, und zwar, wie der korrigierte 
Prozentsatz zeigt, um etwa das gleiche wie in den friiheren Versuchen. 
Gleichzeitig steigt die Anzahl der Ausnahme-3¢g auch auf etwa das 
Doppelte der Kontrolle. Hierin ist ebenfalls in erster Linie eine réntgen- 
induzierte Erhéhung der Elimination zu erblicken. Ein Teil kénnte 
allerdings auch auf dem Auftreten sehr langer Deletionen im autosomalen 
Schenkel des in den unbalancierten Gameten vorhandenen Y-2- oder 
2-Y-Chromosoms beruhen, wodurch das Restchromosom als iiberzahliges 
Element das Gengleichgewicht nicht mehr so stark verschiebt, daB die 
unbalancierte Zygote abstirbt. Jedoch diirften solche groBen Deletionen 
zu selten sein, um einen nennenswerten Anteil der XO-3¢ zu liefern. 

Die Versuche, in welchen die Translokation mit X° kombiniert war, 
entsprechen wiederum den oben behandelten X°-Versuchen. Die Kon- 
trolle (Zeile 3) ist von der X+-Kontrolle statistisch nicht verschieden. 
Nach Réntgenbestrahlung (Zeile 4) erfolgt eine erhebliche Abnahme der 
2¢@ auf korrigiert 34,28% 1. 

Andererseits steigt die Anzahl der Ausnahme-g¢ betrachtlich, auf 
etwa das Vierfache des Kontrollwertes, also erheblich mehr als in den 
Versuchen mit X+. Diese verstarkte Zunahme der XO-33 muB auf 
Kosten der normalen 929, also durch Elimination der bizentrischen 
Doppelringe entstanden sein. 


Tabelle 7. Berechnung der Haufigkeit der Elimination bizentrischer 
Doppelringe (Erlauterung im Text). 















































K -Nr. i Fara 
ne Tutes | * XY¥-sé | % XO-38 % 29 Gesamt | der Tlimination 
3 39,74 2,52 57,74 100,00 
4, auf 3 bezogen 39,74 7,53 30,97 78,24 5.01 
etitelen |! -sA0: 45,01 |—26,77 | —21,76 | 96,77~ 157% 
2 39,18 4,91 55,91 100,00 
4, auf 2 bezogen 39,18 7,43 30,53 77,14 
oe 9.9% 
Differenz ns + 2,62 |—25,38 | —22,96 | 25,38 ~~ 


1 Sowohl in den X* - wie in den X°-Versuchen sinkt nach Bestrahlung auch die 
Anzahl der Ausnahme- 2 9 etwas, und zwar in beiden Serien etwa gleichstark, wenn 
auch in jedem Einzelfall nicht statistisch gesichert. Da diese Abnahme nur 0,15 
bis 0,09% betragt, braucht sie hier nicht beriicksichtigt zu werden, wie auch die 
Erérterung der méglichen Ursachen unierbleiben kann. 
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Um nun den Anteil zu berechnen, den die Elimination am 9-Ausfall 
hat, wurde folgendermaBen vorgegangen (Tabelle 7). Da die normale 
(L-) 3 d-Klasse durch die Mutationen in X° nicht beeinfluBt wird, wurde 
der 3-Prozentsatz des Bestrahlungsversuches dem der Kontrolle gleich- 
gesetzt und die iibrigen Klassen entsprechend korrigiert, indem sie mit 
dem Faktor Nxy — xontr./Nxy — 4000 r Multipliziert wurden; darauf wurden 
die Differenzen zwischen den Kontroll- und den so korrigierten Bestrah- 
lungswerten gebildet. Zwischen der X°-Kontrolle und der X°-Bestrah- 
lung ergibt sich so ein 9-Ausfall von 26,77%, der-zum geringen Teil 
durch die Zunahme der XO- 33 um 5,01% ausgeglichen wird. Als Anteil 
der Elimination ergibt sich dann, da Vitalitétsunterschiede zwischen 
XO-33 und XX-929 wegen der Abwesenheit der Translokation nicht 
bestehen, der Quotient 5,01 : 26,77 = 18,7%. Von den Zygoten, die 
einen bizentrischen Doppelring erhalten, sterben also 81,3%, waihrend die 
iibrigen zu g3 umgewandelt werden. 

Genauer ware natiirlich der Vergleich nicht der beiden X°-Versuche, 
sondern der der beiden Bestrahlungsversuche mit X+ und X°; denn 
auch bei X+ erfolgt durch die Bestrahlung ja eine Zunahme der XO- 33. 
Bezieht man diese beiden Versuche in derselben Weise aufeinander 
(Tabelle 7 unten), so erhalt man einen geringeren Anteil der Elimination 
in Hohe von nur 9,9%. 

Es ergibt sich also, daB die bizentrischen Doppelringe in 10—20% 
eliminiert werden und in 90—80% wohl auf dem Wege der fortgesetzten 
Querdurchtrennung und Briickenbildung und der dadurch bedingten 
Stérung des genischen Gleichgewichtes zum Absterben der sich ent- 
wickelnden Eier fiihren. Diese Anteile der beiden Verhaltensweisen sind 
von der Bestrahlung unabhangig und somit fiir alle Dosen als gleich 
zu setzen. 

d) Die Bruchhéufigkeitt. Die Klarung der Vorfragen nach dem Zu- 
standekommen der iiberkriimmten Kurve und nach dem Schicksal der 
Zygoten mit einem bizentrischen Doppelring erlaubt nun, das Beobach- 
tungsmaterial der Tabelle 4 genauer auszuwerten. 

Zunachst sind die korrigierten 9-Prozentsitze nach den Formeln (6) 
und (7) umgerechnet worden (Tabelle 8, die beiden linken Spalten), 
aus ihnen wurde fiir jede Dosis der Wert fiir 18,7% Elimination, das 
2-Defizit erhalten (3. Spalte der Tabelle 8). 

Die Werte fiir 9,9% Elimination sind nicht wiedergegeben worden. 
Sie sind zwar die korrekten, aber nur dann verwertbar, wenn die X°- 9- 
Prozentsaétze auf diejenigen gleicher Dosis fiir X+ bezogen werden. 
Hierdurch werden die Prozente der linken Spalten der Tabelle 8 etwas 
erniedrigt, wahrend die geringere Elimination wieder eine Erhéhung 
bedingt. Die endgiiltigen Werte wiirden also in beiden Berechnungs- 
weisen wieder mindestens weitgehend iibereinstimmen. 
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Die 9-Defizitwerte sind in der Abb. 8 eingetragen und ihnen eine 
moglichst genau passende, der Formel (8) entsprechende iiberkriimmte 
Kurve graphisch zugeordnet!. Die Abb. 8 zeigt, daB die Einzelwerte 
sich dieser Kurve gut anfiigen. Der Grad der Ubereinstimmung 1aBt 
sich aber besser als aus der Abbildung einer vereinfachten statistischen 
Priifung entnehmen. Tabelle 8 enthalt in der 4. Spalte die mittleren 
Fehler zu den 9-Defizitwerten. Diese. sind die umgerechneten Fehler 
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Abb. 8. Vergleich der {-Defizit-Werte mit der Funktion TakD° die Werte fiigen sich 
der Hyperbel gut an mit Ausnahme des Anfangsteiles. Dariiber eingezeichnet die zugehérige 
Kintreffer-Kurve und die kD-Gerade. e Werte der 1., 0 Werte der 2. Versuchsgruppe. 


der beobachteten °-Prozentsatze der Tabelle 4 und wurden so gewonnen, 
daB No-% —m-% und N.-% + m-% genau so behandelt wurden wie 
die N.-%-Werte. Man erhalt so um eine Fehlerbreite nach oben und 
unten veranderte 9-Defizitwerte, deren geringfiigig verschiedene Diffe- 
renzen gemittelt die in der 4. Spalte der Tabelle 8 eingetragenen Fehler 
darstellen. Die 5. Spalte der Tabelle gibt die Erwartungswerte an, die 
sich aus der in Abb. 8 eingetragenen Kurve geben; und die letzte Spalte 

1 Kine rechnerische Zuordnung durch Ermittlung eines gewichteten Mittel- 


wertes von k aus den Experimentaldaten fiihrt wegen der Abweichungen der nied- 
rigen Dosiswerte zu gréBeren Unstimmigkeiten. 
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Tabelle 8. Berechnung des 9-Defizits und Vergleich mit der Funktion 
D 









































1+kD 

: N $-Defizit (18,7 % Elimination) | Fehlerbreite der 

* i g % * Ss 9-Defizit-Werte. 

Dosis N No erwartet nach | innerhalb derer 

nlf ® wie pr eg ‘ firko ra 102 Brwartungenerte 
Elimination) | Elimination) ‘Abb. 8) liegen 
75 2,28 4,46 4,05 + 1,11 1,19 —3m 
150 3,17 6,14 5,59 + 1,09 2,34 —3m 
250 2,85 5,53 5,03 + 0,94 3,85 —2m 
375 4,27 8,19 7,45 + 1,07 5,66 —2m 
500 4,65 8,88 8,09 + 1,15 7,41 —Iim 
625 5,68 10,74 9,80 + 1,15 9,09 —Im 
750 6,54 12,28 11,20 + 0,96 10,71 —Iim 
875 6,90 12,91 11,78 + 1,00 12,28 +1m 
1000 7,21 13,45 12,28 + 0,97 13,79 +2m 
1125 7,79 14,46 13,22 + 0,91 | 15,24 +3m 
1250 9,76 17,78 16,28 + 0,83 16,67 —Im 
1375 9,51 17,37 15,90 + 0,83 18,03 +3m 
1500 11,87 21,21 19,47 + 0,75 19,35 —Iim 
1625 12,22 21,78 19,99 + 0,77 20,63 +Im 
1750 14,45 25,25 23,23 + 9,71 21,88 —2m 
1875 13,46 23,73 21,81 + 0,79 23,08 +2m 
2000 15,36 26,64 24,53 + 0,76 24,24 —Im 
2250 15,93 27,49 25,33 + 0,74 26,47 +2m 
2500 19,03 31,97 29,29 + 0,65 28,57 —-2m 
3000 20,33 33,79 31,28 + 0,73 32,43 +2m 
3500 22,88 37,24 34,56 + 1,37 35,90 +I1m 
4000 25,93 41,18 38,33 + 0,79 39,02 +I1m 
5000 32,16 48,67 45,58 + 0,70 44,44 —2m 
6000 35,76 52,68 49,52 + 0,75 48,98 —lm 


schlieBlich zeigt, in welchem Fehlerbereich der Beobachtungs- die Er- 
wartungswerte liegen. Aus dieser Spalte geht deutlich hervor, daB bei 
den niedrigsten Dosen eine systematische Abweichung auftritt und daB 
allgemein die Werte der 2. Versuchsgruppe sich schlechter anpassen. 
Wahrend fiir die letztere Unstimmigkeit z. T. die Unterschiede in den Ver- 
suchsbedingungen (vgl. S. 409) verantwortlich gemacht werden kénnen, 
miissen die Abweichungen vom Anfangsteil der Kurve, die sich in beiden 
Versuchsgruppen bemerkbar machen, eine andere Ursache haben. 
Diese ist zweifellos in der Festlegung des Nullpunktes gegeben. Durch 
B zug auf den korrigierten Kcntrollwert von 50% wird diesem eine, 
statistische Genauigkeit gegeben, die er nicht hat, wenn auch klar ist 
daB seine Streuung geringer sein muB als die der tibrigen Prozentwerte, 
bei denen durch die Bestrahlung eine zusatzliche Streuung bedingt wird. 
Durch den zu tief liegenden Nullpunkt ist also die in Abb. 8 eingetragene 
Kurve zu stark iiberkriimmt. Der ihr entsprechende Faktor k ist also 
zu groB und kann somit als der oberste Grenzwert angesprochen werden. 
Die durch ihn angegebene mittlere Bruchanzahl je X bei 1000 r 
betragt 0,16. 
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Um eine Schatzung fiir den unteren Grenzwert zu erhalten, wurde 
ermittelt, bei welcher Lage des Nullpunktes die Versuchswerte sich 
méglichst gut einer Eintrefferkurve zuordnen lassen. Diese Berech- 
nungen sind nur fiir die genauere 1. Versuchsgruppe durchgefiihrt worden. 
Es ergab sich, daB bei Korrektur auf einen Kontroll- 9-Prozentsatz von 
48,44% (= No-% —2,5m-%) die Versuchswerte dem Verlauf einer 
Eintrefferkurve weitgehend folgen. Tabelle 9 gibt die Prozentwerte des 


Tabelle 9. Vergleich des 9-Defizits mit der Eintreffer-Funktion 1—e- kD. 








-Defizit in % -% i Fehlerbreite 
cine | mete ™* | Remarc tlt | aor EDetl Wert, 
Dosis in r auf N ig 2,5 m (Eintrefferkurve oe = 
der Kontrolle k = 1,24-10-*) pi 

250 2,98 + 0,97 3,06 + Im 
500 6,14 + 1,18 6,02 — Im 
750 9,35 + 0,99 8,89 — Im 
1000 10,47 + 1,00 11,68 + 2m 
1250 14,58 + 0,86 14,38 ~ — im 
1500 17,86 + 0,78 16,99 — 2m 
1750 21,73 + 0,74 19,53 — 2m 
2000 23,07 -+ 0,78 21,99 — 2m 
2500 27,96 + 0,67 26,68 — 2m 
3000 30,00 + 0,75 31,10 + 2m 
4000 37,23 + 0,81 , 39,14 + 3m 
5000 44,66 + 0,72 46,26 + 3m 
6000 | 48,88 -++ 0,77 52,52 +>3m 




















2-Defizits wieder. Die Fehlerberechnung wurde wie fiir die gleich- 
artigen Werte der Tabelle 8 vorgenommen. Die Erwartungswerte wurden 
erhalten, indem die verschiedenen 9-Defizit-Prozente als Eintreffer- 
werte behandelt und aus ihnen ein Mittelwert fiir k, aus diesem dann die 
Erwartungswerte fiir die einzelnen Dosen berechnet wurden. Die rechte 
Spalte der Tabelle 9 zeigt, daB Beobachtung und Erwartung sich im An- 
fangsteil der Kurve gut decken. Im weiteren Verlauf machen sich aber 
systematische Abweichungen bemerkbar; im Bereich von 1500—2500 r 
liegen alle Beobachtungswerte tiber, von 3000—6000 r unter der Ein- 
trefferkurve. Hierin zeigt sich die starkere Kriimmung der experimen- 
tellen Kurve an. Wegen dieser staérkeren Kriimmung und wegen des 
bei der Berechnung angenommenen.unwahrscheinlich niedrigen 9-Pro- 
zentsatzes der Kontrolle ist also der der Eintrefferkurve entsprechende 
Faktor k zu niedrig und kann damit als unterster Grenzwert angesehen 
werden. Ihm entspricht eine mittlere Bruchanzahl im X-Chromosom von 
0,124 bei 1000 r. 

Damit ist die Bruchhaufigkeit des X eingeengt auf den Bereich 
zwischen 0,12 und 0,16 je 1000r und diirfte bei dem zwischen einer Ein- 
trefferkurve und der Hyperbel liegenden Kriimmungsverlauf der Beob- 
achtungskurve, wenn dieser auch nicht genau zu ermitteln ist, zwischen 
0,13 und 0,15 liegen. 
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Aus dem allgemeinen Verlauf der Beobachtungskurve geht somit 
hervor, daB die Grundannahme der Eintreffer-Auslésung eines Bruches 
richtig ist. Die GréBe der ermittelten Bruchhaufigkeit zeigt auBerdem, 
daB die Einzelbriiche die haufigste Strahlenreaktion im Genom darstellen; 
denn die ebenfalls an Spermien bestimmten Werte fiir Letalfaktor- und 
Vitalitatsmutationen sind etwa 0,03 bzw. 0,08. 

e) Die Bruchhdufigkeit unter abgednderten Bestrahlungsbedingungen. 
Wenn die Haufigkeit der Einzelbriiche oder der Rekombinationsvorgang 
oder beide von der Art der Bestrahlung abhangen, so sind bestimmte 
Abanderungen des Verlaufes der Beobachtungskurve zu _ erwarten. 
Nimmt die Bruchhaufigkeit bei gleichbleibendem Anteil der Ein- und 
Mehrtrefferprozesse ab, so mu8B die Kurve bei unveranderter Form 
tiefer liegen. Bleibt die Bruchhaufigkeit gleich unter gleichzeitiger 
Abnahme der Mehrtreffervorgange, so mu8 sie héher liegen und weniger 
stark gekriimmt sein. Das ergibt sich ohne weiteres aus den oben durch- 
gefihrten Ableitungen. Die unmittelbar zu beobachtenden 9-Prozent- 
sitze verhalten sich umgekehrt. 

Als abgeainderte Bestrahlungsbedingungen kommen im wesentlichen 
zwei in Frage: verschiedene Wellenlange und andere zeitliche Verteilung 
der Bestrahlung. Bei der Untersuchung der Letalfaktorauslésung hat 
die EinfluBlosigkeit dieser beider Faktoren bekanntlich sehr wahrschein- 
lich gemacht, da8 diese Mutationen in einer Umanderung innerhalb 
eines definierten Atomverbandes bestehen (vg]. ZimmER und TIMOFEEFF- 
REssovsky, 1942). 

Derartige Versuche sind am X°-Chromosom bisher nur in geringem 
Umfange durchgefiihrt worden. Die Ergebnisse zeigt Tabelle 10. Die 
Anderung der Wellenlange von mittelharten zu sehr weichen Réntgen- 
strahlen (Grenzstrahlen 1) ist ohne Einflu8 auf den 9-Prozentsatz; 


Tabelle 10. Das Geschlechtsverhaltnis in der F, der Kreuzung y w cv v f 
x X°2, cvvf nach P-gg-Bestrahlung unter variierten Bestrahlungs- 
bedingungen. 





++ Vergleichswerte 
aus Tabelle 4 


Dosis a 
Bestrahlungsart inr Gesamt- 
anzahl | Anzahl % + m-% 








Grenzstrahlen 3000 17082 | 6757 | 39,56-+-0,37 | 39,06+ 0,27 


, 45,99+ 0,31 ( 875r) 
3x300 | 15847 | 7182 | 45,32+0,40 45,49-+ 0,30 (1000r) 





Mittelharte 


Réntgenstrahlen, 
fraktionierte || 4300 | 17876 | 7982 | 44,65--0.37 $i £5 (360%) 


Verabfolgung 








12x 500 | 3346 | 1013 | 30,27+0,79| 31,49+0,35 

















' Fir die Durchfiihrung der Bestrahlung bin ich Herrn Dr. K.G. ZIMMER 
zu Dank verpflichtet. 
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der Unterschied zwischen den beiden Werten ist statistisch nicht 
bedeutungsvoll. 

Zur Priifung des etwaigen Einflusses eines Zeitfaktors wurden nur 
einige Versuche mit fraktionierter Bestrahlung vorgenommen, wobei 
die Teildosen im Abstand von 24 Stunden unter sonst dem Hauptversuch 
gleichen Bestrahlungsbedingungen verabfolgt wurden. Die unregel- 
maBigen Dosen 900 und 1200 r sind aus technischen Griinden (Abbruch 
der Versuche infolge Apparatstérung) zustande gekommen. Wie die 
Werte der Tabelle 10 zeigen, haben auch diese Versuche keinen Unter- 
schied zwischen fraktioniert und kontinuierlich verabfolgter Dosis 
erkennen lassen. Es liegen die 9-Prozentwerte zwar niedriger als die der 
Vergleichwerte, wie es zu erwarten ware, wenn infoige der Fraktionierung 
nur die Rekombinationen weniger wiirden. Jedoch tritt dieses bei dem 
900 r-Versuch nur deshalb in Erscheinung, weil beide Nachbarwerte, 
wie sowohl Tabelle 8 wie 9 zeigen, zu hoch sind. Im iibrigen sind aber 
diese Unterschiede sowohl bei 900 wie 6000 r auch nicht statistisch 
gesichert. a 

Obwohl diese Versuche an Umfang sehr gering sind, so sprechen sie 
doch dafiir, daB das Chromosomenmutationsgeschehen von einer Variation 
der Bestrahlungsbedingungen unabhangig ist. Damit ist dann nicht 
nur ausgesagt, daB der primare Bruch direkt ausgel6st wird, sondern 
auch, daB der Rekombinationsvorgang selbst nicht beeinfluBt wird. 
Dieses Ergebnis kann nur so gedeutet werden, da die Rekombination 
iiberhaupt nicht innerhalb des von der Bestrahlung erfaBbaren Zeit- 
abschnittes erfolgt. Die induzierten Einzelbriiche miissen demnach in 
rekombinationsfahigem Zustand erhalten bleiben, bis zu einem spateren 
Zeitpunkt, bei der Vorkernbildung nach der Befruchtung. ihre wechsel- 
seitige Rekombination eintritt (s. auch weiter unten). 


Ill. Die Entstehung der Chromosomenmutation 
im Lichte der neuen Ergebnisse. 
1. Die Dosisabhingigkeit der Mehr-Bruch-Rekombinationen. 

Untersuchungen iiber die Réntgenauslésung von Chromosomen- 
mutationen sind in den letzten Jahren zahlreich durchgefiihrt worden. 
Fast allgemein wird die STADLERsche Bruchhypothese den Deutungen 
zugrunde gelegt. nach der die Mehr-Bruch-Mutationen auf einzeln an- 
gelegte, sich nachtraglich zu zwei oder mehreren untereinander rekombi- 
nierende Briiche zuriickgehen (vgl. Mitt. I). Als Beweismaterial dienen 
bei dieser Zustimmung zu der Bruchhypothese in erster Linie die Er- 
gebnisse iiber die Dosisproportionalitat; unter der Annahme, daB dic 
Einzelbriiche durch einen Treffer, also direkt proportional zur Dosis 
ausgelést werden, sind die Translokationen, Inversionen und andere 
Zwei-Bruch-Mutationen als Zweitreffer-Ereignisse aufzufassen und miissen 
deshalb in einer quadratischen Beziehung zur Dosis auftreten. 
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Nach dem Material und seiner Auswertung sondern sich diese Unter- 
suchungen in zwei Gruppen: 1. Analysen an Pollenzellkernen (iiber 
andere Zellarten vgl. den nachsten Abschnitt), 2. Analysen an auf 
bestrahlte Spermienkerne zuriickgehenden Nachkommenschaften von 
Drosophila melanogaster. 

In der ersten Gruppe erlaubt die cytologische Untersuchung der 
Mitose nach Bestrahlung der vorangegangenen Interphase nicht nur 
das Vorhandensein oder Fehlen einer bestimmten Mutation, sondern 
auch — bei nicht zu hohen Dosen — die Anzahl der Mutationen je Kern 
festzustellen. Die Dosisproportionalitét kann somit auf verschiedene 
Weise abgegeben werden: Entweder wird die Haufigkeit der eine be- 
stimmte Mutationsart, z. B. Translokationen, aufweisenden Einheiten 
(Kerne u. a.) bestimmt ohne Riicksicht darauf, ob die Mutation einmal 
oder mehrere Male in der gleichen Einheit vorkommt; man erhialt so 
Dosisproportionalitétskurven von der Art der theoretischen Treffer- 
kurven, bei denen die Haufigkeit der mutierten Einheiten infolge des 
, sattigungseffektes* (des Auftretens mehrerer gleichartiger Mutationen 
in derselben Einheit) zwischen 0 und 1 liegt. Oder es wird die Haufig- 
keit der untersuchten Mutationen unmittelbar angegeben, wobei Haufig- 
keiten > 1 gefunden werden kénnen, die Sattigung also zum Teil aus- 
geschaltet wird. Die nach diesem seit Sax (1938) iiblichen Verfahren 
erhaltenen Dosisproportionalitatskurven werden nicht als Trefferkurven, 
sondern als Exponentialkurven von der Art B = (D/K)” angegeben, 
wobei B die Mutationshaufigkeit, D die Dosis, 1/K eine Mutations- 
konstante und p den Dosisproportionalitétsexponenten darstellen. 

Die Beziehungen derartiger Exponentialkurven zu den Treffer- 
kurven, die von den sie verwendenden Untersuchern nicht genau disku- 
tiert worden sind, sind bei Eintreffer-Ereignissen einfach. Die Ein- 
treffer-Kurve 


x as kD (kDP 
yi =- 1] e KD = KD-kD|I Tort 3! “Trai? Tee n! 


wird, wenn man die die Mehrtreffer-Ereignisse zusammensetzenden 
Einzelereignisse vollstandig, alsoein Zweitreffer- als 2 Eintreffer-Ereignisse 
usw., erfassen, die Sattigung somit ausschalten kann, zu 

Yyee= e-kb. kD/1 oh =kD ae = (k D)? +--+ — “(k D)" +] 

= GS ED. ED ek DLS ED: 
In diesem Fall wird bei B == (D/K)! der Proportionalitatsfaktor 1/K = k. 
Komplizierter ist die Beziehung bei Zwei- und Mehrtreffer-Ereig- 

nissen. Bei der Zweitrefferkurve 

yz, = 1—e-*? (1 — kD) 

_kp, (kD? 2 2 2 = a py--2 

=:e7kD. S|! - gr k ID -- gy (kD)? 52 Cele te ni (k 1D) , 








(kD)"—! 
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wie sie fiir die haufigsten Chromosomenmutationen gelten muB, ist es 
denkbar, die auf 4 und mehr Treffer zuriickgehenden Ereignises in 
2 und mehr Zwei- bzw. Dreitreffer-Ereignisse aufzulésen. Es ergibe so 
ein Dreitreffer-Ereignis 1 Mutation, ein Viertreffer-Ereignis 2 Mutationen, 
ein Fiinftreffer-Ereignis 2 Mutationen, ein Sechstreffer-Ereignis 3 Muta- 
tionen usw. Gegeniiber der umgeformten Zweitreffer-Beziehung 
(kD)? 2 oe 4 

aS a f — eee ee DP — ae et 2 | . (10) 
ergibt sich dann bei einer derart vorgenommenen teilweisen Ausschaltung 
der Sattigung durch Auflésung der Mehrtreffer-Ereignisse die Beziehung 


kD)? 2 22 28 
” j1—FkD 4 Fg kD) gpg DY +--+]. (11) 


Beide Gleichungen unterscheiden sich nur geringfiigig; beide ergeben 
eine quadratische Dosisproportionalitat nur bei einem so kleinen kD, 
daB das 2. Glied des Klammerausdruckes vernachlassigt werden kann, 
also nur in den untersten Kurvenbereichen. Hier stehen die Mutations- 
konstanten in der Beziehung 1/K = k/7/2, wenn y, mit B gleichgesetzt 
wird. Fiir andere Dosisproportionalitat gilt allgemein 1/K = (p!)-!/? - k. 
Diese Beziehung gilt nicht fiir die Arbeiten der Sax-Schule, die mit B 
nicht die Haufigkeit der Mehrbruch-Mutationen, sondern der sie zu- 
sammensetzenden Briiche bezeichnet. Hier ist 1/K = [(p—l)!]~—!” -k, 
also bei Zwei-Bruch-Mutationen 1/K = k. 

Fiir héhere Werte von kD ergibt sich aus beiden Gleichungen ein 
Sattigungseffekt von nur etwas verschiedenem Ausma8. Tatsichlich 
aber behalten die Dosisproportionalitaétskurven von Sax u.a. die an- 
fangliche Proportionalitét auch bei héheren Mutationshaéufigkeiten bei. 
Diese Tatsache kann ihre Erklaérung nur darin finden, daB es sich bei 
den mehrfachen Chromosomenmutationen in einem Kern meistens um 
Mutationen in verschiedenen Rekombinationsbereichen handelt. Je 
geringer beweglich die Einzelbriiche sind, um so seltener werden 2, noch 
seltener 3 Briiche an einem Ort des Kernes (Rekombinationsbereich) 
zusammentreffen, um so verhaltnismaBig haiufiger aber mehrere Orte 
mit 2 Briichen vorkommen. Die mathematische Formulierung dieser 
Situation als alleiniger Funktion der modalen Beweglichkeit des Einzel- 
bruches fehlt zwar noch, doch kann man unter der vereinfachenden 
Annahme von voneinander scharf abgegrenzten, gleich groBen Rekombi- 
nationsbereichen, also Teilvolumina des Kerns ein Bild des Einflusses 
der beschrankten Beweglichkeit der Briiche gewinnen. Sind in einem 
Kern r Rekombinationsbereiche (in Mitt. I wurde die Bezeichnung k 
statt r verwendet) vorhanden, so ergibt sich die Haufigkeit der ver- 
schiedenen méglichen Mutationen und Mutationskombinationen aus dem 
Polynom 





y 
yo 
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Ohne die aus diesem Polynom zu erhaltenden Haufigkeiten fiir einzelne 
und mehrfache Zweibruch-Mutationen im einzelnen anzufihren, geniigt 
zunichst die folgende Uberlegung: Mutierende Einheit ist in diesem 
Falle der Rekombinationsbereich, der aber nicht selbstandig erfaBt 
werden kann. Die gleichen Kurven, wie sie sich aus dem Polynom er- 
geben, wiirde man erhalten, wenn man selbstandige Mutationseinheiten, 
die jede einen Rekombinationsbereich darstellen, zufallsgem48 zu Gruppen 
aus r Einheiten zusammenfaBte und dann die Gruppenmutabilitat an- 
gabe. Wenn dann in jeder Mutationseinheit nur Ein- oder Zwei-Bruch- 
Ereignisse vorkimen, kD also niedrig ware, so wiirde die Gruppe aus 
t Einheiten nur dieselben Bruchereignisse einzeln oder zu mehreren 
kombiniert in den durch r bestimmten Haufigkeitsverhaltnissen aus- 
weisen. Das Ergebnis ist dasselbe, das man bei einfacher Multiplikation 
der Mutationsprozente der einzelnen Mutationseinheit mit r erhalt. Um 
die richtige Beziehung zum OrdinatenmaBstab in diesem Fall wieder- 
herzustellen, miiBte dieser durch r dividiert werden; die Einheit der 
Ordinate, die bei r = 1 die obere Haufigkeitsgrenze darstellt, wird damit 
zu l/r. Auf diese Weise ergibt sich dann wieder die Mutationshaufigkeit 
fiir die einzelne Mutationseinheit. Eine quadratische Dosisbeziehung 
noch bei héherer Mutationshaufigkeit besteht also nur solange, wie im 
Rekombinationsbereich praktisch keine Dreitreffer-Ereignisse vorkommen 
und die Anzahl] der Rekombinationsbereiche in der Einheit groB ist. 


Das 14B6t sich folgendermaBen auch formal nachweisen. In dem an- 
gefiihrten, etwas verandert ene apse’ Polynom 


kD)? kD? 
e*D [a + kD) +S } (14-37 tage +: -)]F ae | 


sind die Null- und Eintreffer-Falle, also die Falle, bei denen in keinem Re- 
kombinationsbereich mehr als 1 Treffer vorkommt, durch e~'*?-(1+-kD)' 
gegeben. Es ist dann die fiir alle Falle, in denen in mindestens einem 
Rekombinationsbereich mindestens 2 Treffer vorliegen, giiltige Zwei- 
treffer-Formel 





Ye == 1— e-T*9(1 4 kD)‘ (12) 
oder als Summe der Zwei- und Mehrtreffer-Falle 
ap c(t _, J (kD) kD | (kD? . __ \|5 
y2=e rep (5) 1+ RD} 8. ; (1445+ st -)/* 


Lassen sich die Zwei- und Mehrtreffer-Ereignisse der verschiedenen Re- 
kombinationsbereiche getrennt erfassen, so wird 








aie Shad elas _,.f&D? /,, kD. (kDF jy) 
vy =e"? Se (5) (+ kD) [So ? (14+-P + 12 aol 
Durch Ausmultiplikation ergibt sich hieraus 


yr =r A (1—FeD + 5-(kD)? Ze (kD)8 ++). (13) 
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Wenn weiterhin, wie oben — Gleichung (11) — auch die Mehrtreffer- 
Ereignisse innerhalb eines Rekombinationsbereiches noch in Zwei- oder 
Dreitreffer-Ereignisse auflésbar sind, so wiirde 
2 § 2 3 

et ee (1 —FkD + 5 kD)*— = kD) = -.- ) aa) 
werden. Auch diese Gleichungen geben eine quadratische Beziehung nur 
dann, wenn kD gegen 1 vernachlassigt werden kann, doch wird der 
KurvenmaBstab gegeniiber der Ordinate um das r-fache gesteigert. 
Diese Formeln beweisen die oben allgemein abgeleitete Beziehung: 
Je gr6Ber r ist, um so hoher ist die mittlere Mutationshaufigkeit je Kern, 
bis zu der sich noch keine nennenswerte Abweichung von einer quadrati- 
schen Dosisproportionalitat bemerkbar macht. Die Saxschen Pro- 
portionalitaétskurven sind somit im wesentlichen nichts anderes als die 
unteren Abschnitte von Trefferkurven, die in einem (durch r bestimmten, 
meist unbekannten) vergr6Berten MaBstab dargestellt werden. 

Um die empirischen Kurven mit theoretischen zu vergleichen, kénnten 
nach den vorstehenden Formeln Kurvenscharen berechnet werden. Da r 
aber auch einen Einflu8 auf die Form der Zweitreffer-Kurven hat, kann 
das experimentelle Material nach Art der Trefferanalysen ausgewertet 
werden, braucht also nur auf die Haufigkeit der mutierten Kerne hin 
analysiert zu werden, was besonders bei h6heren Dosen Vorteile bieten 
kann. Beispiele fiir die Umformung der Zweitreffer-Kurve (12) mit 
wachsendem r sind in Tabelle 11 wiedergegeben. Sie zeigen, daf mit 


Tabelle 11. KinfluB der Anzahl der Rekombinationsbereiche r auf den 


Verlauf der Zweitreffer-Kurve y, — 1- [e Pixs + k D)|" und Vergleich 


















































—p kD)? 
mit der Dreitreffer-Kurve y, — |— e *? (1 +kp+£ 4 ). 
Mindest- Mittlere [MittlereBruch- 
anzahl der Anzahl Bruch- haufigkeit a ess 
Treffer in der haufigkeit in der aus Mutierte Einheiten in ‘ 
mindestens | Rekombi- | in einem |r Rekombina- bei der relativen Dosis 
cinem nations- Rekombi- [tionsbereichen 
Rekombina-]| bereiche nations- bestehenden 
tionsbereich bereich Einheit 
n . it ee 0,2 4 0.6 0,8 1.0 
] 1,6785 1,679 4,52 | 14,59 |26,68 | 38,82 
2 1,0780 2,156 3,99 | 13,53 | 25,62 |38,19 
5 (),6229 3,115 3,52 | 12,49 | 24,50 |37,49 
2 _ 10 | o,ti99 4,199 | 3,28 | 11,93 |23,85 |37,06 || 59 o9 
20 0,2869 5,738 3,12 | 11,52 | 23,37 | 36,73 
50 0, 17588 8,794 2,95 | 11,10 | 22,85 | 36,35 
100 0,12246 12,246 2,90 | 10,97 | 22,69 | 36,28 
3 l 2,674 2,674 1,72 | 9,35 }21,78 : 36,09 } 
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zunehmendem r sich die Zweitreffer- der Dreitreffer-Kurve fiirr = 1 nahert, 
ohne allerdings den besonders im Anfangsteil derselben verzégerten, nahezu 
der 3. Potenz folgenden Anstieg zu zeigen. Wenn auch diese Formeln und 
die von ihnen abgeleiteten Kurven unter der Annahme getrennter Re- 
kombinationsbereiche gewonnen sind und diese Annahme nur in erster 
Annaherung den wirklichen Bedingungen im Kern entspricht, so ist doch 
der so erhaltene Zusammenhang zwischen Steilheit der Kurven und 
Rekombinationsfreiheit, zweifellos richtig. Je eingeschrankter die Be- 
weglichkeit der Briiche ist, um so steiler verlauft die Zweitreffer-Kurve. 

Nach diesen Vorbemerkungen seien die Ergebnisse kurz besprochen. 
Die durch die Pollenzellanalysen erhobenen Befunde sind recht einheitlich. 
Fiir eindeutige Zwei-Bruch-Mutationen lassen sich Dosisproportionalitats- 
exponenten von p ~~ 2 dann nachweisen, wenn in den Versuchen die 
einzelnen Dosen in gleicher Bestrahlungszeit, also unter mit der Dosis 
steigender Intensitat verabfolgt worden sind. Fir bizentrische und 
Ringchromosomen, also inter- und intrachromosomale Translokationen 
nach chromosomalen Briichen findet Sax (1940) bei Tradescantia die 
Beziehung B = (D/107)*°. Rick (1940) teilt fiir dieselben Mutationen 
gleichartige p-Werte mit: 1,94, 2,10 und 1,97 in verschiedenen Serien. 
Fiir chromatidale Translokationen gibt Sax die Beziehung (D/67)* an, 
fiir lange interkalare Deletionen Rick (D/347)!°. Auch MarquarpT 
(1942) findet bei Bellevalia romana eine rein quadratische Dosispropor- 
tionalitat fiir die Summen aller erfaBbaren Mehrbruch-Mutationen, 
wobei sich der Wert (D/76)”° ergibt; der mit dem von Sax vergleichbare 
Wert betragt dann (D/54)?°, da Marquarpt nicht die Zahl der Einzel- 
briiche, sondern der Rekombinationen zahlt. In ahnlichen Untersuchungen 
findet Newcomse (1942) fiir Ring- und bizentrische Chromosomen 
kleinere Werte (p = 1,83 bzw. 1,40), doch sind die Ergebnisse NEw- 
COMBEs nur unter Zusatzannahmen mit den iibrigen in Einklang zu 
bringen (siehe auch weiter unten). Wird nicht, wie in den bisher be- 
sprochenen Versuchen, die Zeit der Bestrahlung, sondern die Intensitat 
konstant gehalten, also die Bestrahlungszeit mit der Dosis gesteigert, 
so finden sich allgemein niedrigere Exponenten von p ~ 1,5. Sax (1938) 
fand bei bizentrischen und Ringchromosomen die Beziehung (D/80)'°. 
Tuopay (1942) erhielt fiir die Chromatidentranslokationen ein p = 1,62. 
Die Werte bei NewcomBe liegen wiederum tiefer. Fiir diese allgemeine 
Senkung von p hat Sax (1939, 1940) die verhaltnismaBig kurze Zeit, 
in der ein Bruch rekombinationsfahig bleibt, verantwortlich gemacht. 
Bei héheren Dosen steht im Vergleich zu niedrigeren wahrend der 
langeren Bestrahlungszeit nur eine geringere als die dosisproportionale 
Bruchanzahl fiir die Rekombination zur Verfiigung, da ein zeitproportio- 
naler Anteil infolge Wiedervereinigung der Bruchenden oder _,,Aus- 
heilung“* verschwindet. Es handelt sich hierbei also nur um eine sekundare 
Anderung des urspriinglichen Exponenten p = 2. 
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Aus den angefiihrten Versuchen lassen sich Angaben iiber die GréBe 
von r nur sehr allgemein machen. Die quadratische Dosisproportionalitat 
ist bis zu einer mittleren Haufigkeit von 0,6 je Kern bei chromosomalen 
Translokationen von T'radescantia (Sax, 1940) und von sogar 1,3 je 
Kern bei allen Mehr-Bruch-Mutationen von Bellevalia (MarquarptT 1942a) 
angegeben worden. Die héchsten beobachteten Werte liegen dabei 
etwas unter den Erwartungswerten, doch nicht so erheblich, daB sich 
hieraus schon eine Sattigungswirkung von nennenswertem Umfang 
ergeben wiirde. Deshalb muB aus den Daten, die allerdings noch der 
genaueren Festiegung bediirfen, auf eine Anzahl der Rekombinations- 
bereiche von der GréBenordnung 50—100 geschlossen werden, ein Wert, 
der bei der engen Packung und der dadurch bedingten geringen Beweg- 
lichkeit der Chromosomen zumal innerhalb der durchschnittlichen 
Rekombinationszeit der Briiche in den Interphasekernen auch gut vor- 
stellbar ist. 

Die Untersuchung der Mehr-Bruch-Mutationen bei Drosophila melano- 
gaster ist in ihrer Auswertung dadurch erschwert, daB den Analysen 
stets nur ein vom Experiment selbst verindertes Gesamtmaterial zu- 
grunde gelegt werden kann. Gleichgiiltig ob die induzierten Verlage- 
rungen cytologisch in der F, oder genetisch in der F, festgestellt werden, 
stets umfaBt das Material nur den iiberlebenden Teil der von den be- 
strahlten Gameten stammenden F,-Zygoten. Dieser iiberlebende Anteil 
stellt nun kein Zufallskollektiv mehr dar; denn das Absterben ist, wie 
auch oben (S. 415) naher gezeigt, mindestens zum Teil durch bestimmte 
Chromosomenmutationen bedingt. Aus diesem Grunde geniigt es fiir 
den hier behandelten Zusammenhang aufzuzeigen, daB die Dosisab- 
hangigkeit dem allgemeinen Charakter der Mehrtreffer-Vorginge ent- 
spricht. 

Im einzelnen sind die Untersuchungen schon in der Mitt. I angefiihrt 
worden. Es geniigt hier, zwei Arbeiten nachzutragen. Die durch Analyse 
der Speicheldriisenchromosomen gewonnenen Ergebnisse von DUBININ, 
Kuvostova und Mansvrova (1941) stellen eine volle Bestatigung der 
Befunde von BavEr (Mitt. I) dar. Die absoluten Mutationsprozentsatze 
sind bei Dusrnin und Mitarbeitern zwar etwas andere, was wohl mit 
nicht sehr genauer Dosismessung zusammenhiangt, doch ist der Verlauf 
der Mutationskurve auch bei ihnen eindeutig nicht linear oder logarith- 
misch, so daB die Angaben von CaTcHESIDE (1938) auch von zweiter 
Seite widerlegt worden sind ?. 

Fiir genetisch erfaBte Chromosomenmutationen ist zu den in Mitt. I 
genannten eine eingehende Untersuchung von Mu Lier (1940) hinzu- 


1 Die Erérterungen von THopay (1942) iiber die Méglichkeit, daB auch bei 
Réntgenbestrahlung die Auslésung von Chromosomenmutationen durch einen 
Treffer erfolgt, wobei als Treffer eine Ionisationsbahn angenommen wird, stiitzen 
sich auf die Angaben CaTcHESIDEs und sind somit gegenstandslos. 
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gekommen, in der besonders die in der F, feststellbaren Translokationen 
beriicksichtigt sind. Fir diese gibt MULLER einen Dosisproportionalitats- 
exponenten p = 1,42 an. Von dhnlicher GréBe ist der Exponent, der 
fiir die Gruppe der in F, erfaBbaren Chromosomenmutationen: lange 
X-Deletionen, Verlagerungen mit mottled-Wirkung und ci-Verlagerungen 
(fir diese s. unten) berechnet werden kann; auch er liegt unter 1,5. 
MoutuER faBt diese Ergebnisse als ,,3/2 power rule“ zusammen. Diese 
Angabe bedeutet, daB es sich bei diesen Mutationen um Mehrtreffer- 
Ereignisse handelt. Da in den Versuchen nicht die Einzelmutationen 
(Kontaktpunkte in der Definition der Mitt. I) erfaBt werden, sind die 
genannten Exponenten natiirlich nicht mit den bei Pollenzellen ab- 
geleiteten vergleichbar; vielmehr miissen die Experimentaldaten mit 
Trefferkurven verglichen werden. Ein solcher Vergleich zeigt, daB die 
Beobachtungskurven flacher verlaufen als Zweitreffer-Kurven. Bei einer 
Zweitreffer-Kurve wiirde zu dem 1000 r-Wert MuLLERs von 1,16% fiir 
Translokationen ein 4000 r-Wert von 13,52% (an Stelle der beobachteten 
8,30%) gehéren. Auch zwischen diesen Werten besteht natiirlich keine 
quadratische Beziehung, sondern der Dosisanstieg folgt, wenn man es 
so berechnen will, einem Exponenten von 1,78. Bedeutung haben solche 
Exponenten immer nur fiir ein bestimmtes Wertepaar. Es ist ja klar, 
daB bei einer Zweitrefferkurve der Exponent von p = 2 bei den niedrigsten 
Mutationsprozenten bis zu p =O bei den héchsten abnehmen muB. 
Auch bei MULLER gilt die ,,3/2 power rule‘ eben nur zwischen 1000 und 
4000 r — und auch hier nicht genau! Zwischen 375—400 r und 1500 r 
findet MULLER einen héheren Exponenten, p = 1,8. Das entspricht der 
Erwartung, wenn auch im einzelnen die Berechnungen MULLERs unsicher 
sind, da er stets den Mutationsprozent der héheren Dosis unmittelbar 
als Bezugswert verwendet. MULLER hat seine friihere Deutung (1938), 
der Exponent kame daher, da8 ein Teil der Translokationen Eintreffer-, 
ein anderer Zweitreffer-Ereignisse darstelle, jetzt aufgegeben und erklart 
— im Sinne der Begriindung in Mitt. I — den flacheren Verlauf der 
Beobachtungskurve mit der héheren Sterblichkeit der besonders bei 
hohen Dosen auftretenden Mehr-Bruch-Mutationen und Mutationskombi- 
nationen. 


Ob es sich bei diesen den Beobachtungskurven zugrunde liegenden 
Mehrtreffer-Kurven um reine Zweitreffer-Kurven oder um durch das Vor- 
kommen einer gréBeren Anzahl von Rekombinationsbereichen modifi- 
zierte Kurven handelt, ist noch nicht zu entscheiden. Vergleicht man die 
Mutationskurve der Mitt. I (Abb. 1) unmittelbar mit Treffer-Kurven, 
so ergibt sich, daB sie zwischen einer Zwei- und einer Dreitreffer-Kurve 
verlauft?. Durch Beriicksichtigung der letalen Mehr-Bruch-Mutationen 
wiirde sie noch etwas steiler verlaufen. Hieraus kénnte ebenso wie aus der 


1 Bauer: Verh. internat.. Vererb.-Kongr. Edinburgh 1939. 
2. Bd. 
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quadratischen Proportionalitat der Kontaktpunkte (Mitt. I, Abb. 2) 
auf’ eine hédhere Anzahl von Rekombinationsbereichen geschlossen 
werden; doch steht dem entgegen, daB nach dem Verhiltnis der Zwei- 
zu den Drei- und Mehr-Bruch-Mutationen eher eine geringe Anzahl von 
Rekombinationsbereichen zu erwarten ist (Mitt.I). Zur Aufklarung 
dieser Unstimmigkeit bedarf es weiterer Analysen. 

Allgemein stimmen jedenfalls alle Beobachtungen an Pollenzellen 
wie an Drosophila soweit iiberein, daB Mehr-Bruch-Mutationen auf (min- 
destens) 2 unabhangige Ereignisse zuriickgehen und daB, um die un- 
mittelbar zu beobachtende oder verkappte quadratische Dosisproportio- 
nalitat zu erklaren, angenommen werden muB, daB diese Einzelereignisse, 
die Einzelbriiche, auf je einen Treffer zuriickgehen. Immerhin kénnte, 
wenn lediglich diese Dosisproportionalitét bekannt ware, die Uberein- 
stimmung mit den Voraussagen der Bruchhypothese noch zufallig sein. 
Auch Deutungen auf dem Boden der Kontakthypothese waren dann 
noch denkbar. Diesen ist allerdings durch zusatzliche Tatsachen schon 
der Boden entzogen, in erster Linie durch den Nachweis, da8 mit stei- 
gender Dosis die Anzahl der an einem Kontaktpunkt beteiligten Briiche 
wachst (Mitt. I). Trotzdem blieb es wichtig, den unmittelbaren Nach- 
weis zu fiihren, daB die von der Bruchhypothese hasan Einzel- 
briiche Eintreffer-Ereignisse darstellen. 


2. Die Dosisabhingigkeit des Hinzelbruches. 


Die methodischen Wege, den Einzelbruch zu erfassen, sind mannig- 
facher als bei den Mehr-Bruch-Mutationen. 

Die unmittelbare cytologische Untersuchung der Mitose zeigt Chromo- 
somen- und Chromatidenbriiche, die als achromatische Liicken oder 
echte Querbriiche auftreten kénnen. Wéahrend sich die Chromatiden- 
briiche auf eine Spalthalfte beschrinken, erfassen die Chromosomen- 
briiche beide Chromatiden auf gleicher Héhe. Chromatidenbriiche sind 
nur als offengebliebene Briiche feststellbar. Dagegen kénnen die Chromo- 
somenbriiche bei bestimmter Vereinigungsart der Chromatidenbruch- 
enden (in der Art der oben in Abb. 3 rechts gezeigten riicklaufigen Re- 
kombinationen) auch als wieder geschlossene Einzelbriiche erfaBt werden. 

Dosisabhangigkeitsbestimmungen sind an Pollenzcllen fiir die ver- 
schiedenen Brucharten einzeln oder gemeinsam gemacht worden. Fiir 
Chromatidenbriiche bei 7'radescantia ergibt sich aus den Befunden von 
‘THoDAY ein Proportionalitatsexponent < 1. Offene Chromosomenbriiche, 
die terminale Deletionen ergeben, stehen — ebenfalls bei Tradescantia — 
nach Rick in der Dosisbeziehung (D/1830)'°. Fiir alle Arten von Einzel- 
briichen unter Einschlu8 der riicklaéufigen Einbruch-Rekombinationen 
findet MarquarpT (1942a) bei Bellevalia eine Dosiskurve, die im An- 
fangsteil etwa direkt proportional zur Dosis ansteigt, sich dann aber, 
ahnlich wie bei den Beobachtungen von THopay, aber noch friiher und 
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starker, abflacht. Auch hier liegt ein Proportionalitatsexponent ~ 1 im 
Anfangsteil vor, der aus nicht klar ersichtlichen Griinden bald unter 1 
sinkt. Diese Angaben stimmen also mit der Annahme von der Ein- 
treffer-Beziehung des Einzelbruches iiberein. 

In sehr klarer Weise findet sich hierfiir eine weitere Bestatigung in 
der Analyse CrercHToNns (1941) an Embryonalzellen, Spermatogonien 
und Spermatocyten von Chorthippus longicornis. Da sie nicht die 
Kinzelbriiche selbst, sondern die Anaphasen mit Einzelbriichen bestimmt 
hat, ergeben sich fiir die Dosisabhangigkeit der Briiche Eintrefferkurven: 
fiir Embryonalzellen y, = 1—0,96-e—°:''®, fiir Spermatogonien y, = 1 
— 0,97-e—°12°P und fir Spermatocyten y, = 1 —0,97-e~°!8P, von 
denen die ersten beiden im Rahmen der Versuchsgenauigkeit identisch 
sind (die Faktoren 0,96 und 0,97 beruhen auf der Spontanbruchhaufig- 
keit, fiir die die Bestrahlungswerte nicht korrigiert wurden). In dieser 
Untersuchung ist die direkte Dosisproportionalitat auch fiir sehr hohe 
Bruchanzahlen (bis y, = 60%) nachgewiesen worden. Schon friiher hat 
MarsHAk (1937) fiir verschiedene Objekte (Lens esculentum, Pisum 
sativum, Vicia faba, Allium cepa und Mus musculus) gezeigt, daB die 
Haufigkeit gestérter Anaphasen durch Eintrefferkurven wiedergegeben 
werden kann. Allerdings fehlt hier die genaue cytologische Beschreibung. 

Noch nicht klar beurteilt werden kénnen die bisherigen Unter- 
suchungen an bestrahlten Pollenmutterzellen (MarsHak 1936, pA Ca- 
MARA, 1940), da auch bei ihnen die verschiedenen Chromosomenmuta- 
tionen nicht eindeutig genug gekennzeichnet sind. Es liegt sicher ein 
Gemisch von Ein- und Zwei-Bruch-Mutationen vor. 

Wahrend in den angefiihrten Arbeiten von MarquaRpt und CREIGHTON 
die nur wenig haufigen riicklaiufigen Einbruch-Rekombinationen mit 
einbezogen worden sind, fiihrt die Analyse von ihnen allein nicht zu 
einem so klaren Ergebnis. Sax gibt fiir sie bei T'radescantia die Dosis- 
beziehung (D/45)1, also nahezu lineare Proportionalitét an. Einen 
héheren Exponenten p = 1,24 findet dagegen THopay. Diese Er- 
-héhung gegeniiber dem fiir Einzelbriiche erwarteten p = 1 kann in diesen 
beiden Fallen darauf zuriickgefiihrt werden, daB nicht alle derartigen 
Rekombinationen auf einen Treffer zuriickgehen, der beide Chromatiden 
aquilokal betrifft, sondern daB ein Teil von ihnen auf zwei unabhangig 
voneinander in beiden Chromatiden ausgelésten, gegebenenfalls inaqui- 
lokalen Briichen beruht, also Zweitreffer-Ereignisse darstellt. Allerdings 
besteht dann zwischen den Angaben von Sax und THopay ein erheb- 
licher Unterschied. Denn die Versuche von THopAy sind unter gleich- 
bleibender Bestrahlungsintensitat der verschiedenen Dosen durchgefiihrt 
worden; sein Wert miiBte also, entsprechend den im vorigen Abschnitt 
angegebenen Befunden auf etwa 1,5 erh6ht werden, um mit dem von Sax 
vergleichbar zu sein. Dann aber ist der Anteil der Zweitreffer-Falle unter 
diesen Rekombinationen in beiden Untersuchungen recht verschieden. 


29* 
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Noch weniger eindeutig schlieBlich ist eine andere Gruppe von 
Chromosomenmutationen. Rick hat als erster die sehr kleinen kugeligen 
Deletionsfragmente untersucht, die nach Bestrahlung von ungespaltenen 
Chromosomen in der anschlieBenden Mitose paarweise auftreten. Aus 
der Tatsache, daB sie nie die Satelliten trugen, ergab sich, daB es sich 
um interkalare Deletionen handelt. Sie sind infoige der Vereinigung 
beider Bruchenden ringf6rmig und erscheinen als Kugeln, weil mit der 
Kontraktion das Ringlumen verschwindet. Diese Ringnatur der ,,minute 
fragments“ ergibt sich auch daraus, daB sie in der Mehrzahl als Fragment- 
paare erhalten bleiben, also keine freien Bruchenden aufweisen, an denen 
sie sich zu einem gemeinsamen Fragment vereinigen kénnten (NEWCOMBE, 
1942b). Aus der Dosisabhangigkeit, die Rick als (D/133)'*8 angibt, 
schlieBt er, daB in diesen Mutationen ein Gemisch von Ein- und Zwei- 
treffer-Fallen vorlige, wobei also, ahnlich wie bei den Chromosomen- 
briichen durch bereits gespaltene Chromosomen, durch einen Treffer 
auch 2 Briiche ausgelést werden kénnten. Hier lassen sich die Befunde 
von Faserck& (1940a) anreihen, der fiir die meistens wohl zu derselben 
Mutationsklasse gehérigen ,,supernumerary chromosome bodies“ zwar 
eine direkte Dosisproportionalitét angibt, aus dessen Material aber 
Rick und NEwcomBE Dosisexponenten von 1,7—1,8 berechnen. Gegen- 
iiber dem Exponenten von Rick (1,58) fiir die kleinen Deletionen ist 
der Vergleichswert von NEwcomBE p = 2,07 und liegt damit schon 
hoher als die entsprechenden Werte fiir eindeutige Zweibruch-Mutationen 
(Ringchromosomen p = 1,83, bizentrische Translokationen p = 1,40 
nach NEwcomBeE). Das hohe p fiir die ,,minute fragments wird nun 
aber noch iibertroffen durch NEwcomsBes Wert fiir einfache Fragmen- 
tationen (offene Chromosomenbriiche, die zu terminalen Deletionen 
fiihren) von p = 2,56. Demnach hatte der Einzelbruch den héchsten 
Proportionalitatsexponenten. Diese Angaben stéren das sonst einiger- 
maBen einheitliche Bild, fordern aber keineswegs, daB die zugrunde 
liegende Hypothese von der Eintrefferausl6sung des Bruches aufgegeben 
werden muB, sondern weisen auf sekundare Einfliisse hin, die die Aus- 
wertung der unmittelbar erfaBbaren Briiche erschweren. Diese machen 
sich schon darin bemerkbar, daB bei NEwcoMBE im Gegensatz zu den 
allerdings nur sehr wenig umfangreichen Daten von Sax (1938) die 
Dosisproportionalitat von der Art der Bestrahlungsverabfolgung ab- 
hangig ist. Bei zeitproportionaler, intensitatsgleicher Bestrahlung in den 
verschiedenen Dosen sinkt der Proportionalitatsexponent fiir die zu 
terminalen Deletionen fiihrenden Einzelbriiche von 2,56 auf 2,11. Zur 
Deutung dieses abweichenden Tatbestandes nimmt NEWcoMBE an, dal 
mit steigender Dosis der Rekombinationsvorgang gehemmt wird, wo- 
durch in zunehmendem MaBe offene Briiche iibrigbleiben, und daB 
dieser Hemmungsvorgang selbst von der Art der Dosisverabfolgung 
abhangig ist. Es ist klar, da&8 mit der Zunahme offener Briiche 
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gleichzeitig eine Senkung des Proportionalititsexponenten fiir die echten 
Zweitreffer-Vorgange bedingt wird, wie sie NEwcomMBE auch in seinen 
Experimenten findet. Er erklart die Tatsache, da8 die oben angefiihrten 
Untersucher nicht einen derartigen Hemmungseffekt feststellen konnten, 
mit den verhaltnismaBig niedrigeren Dosen, die in deren Versuchen im 
Unterschied zu seinen angewandt worden sind. Jedenfalls lassen seine 
trgebnisse erkennen, daB die Analyse der offen gebliebenen Briiche 
nicht unbedingt ein zutreffendes Bild von den Auslésungsbedingungen 
des Einzelbruches gibt; doch lassen sich Zweifel an der Deutung des 
Einzelbruches als Eintreffer-Ereignis auch nicht begriinden. 

In den F,- oder F,-Analysen an Drosophila melanogaster beruhen die 
Versuche, den Einzelbruch zu erfassen, zu einem Teil ebenfalls auf der 
Feststellung der Haufigkeit offengebliebener oder riicklaufig vereinigter 
chromosomaler Einzelbriiche nach der Art der Abb. 3. ErfaBt werden 
nur diejenigen Fille, in denen die betroffenen Chromosomen (X oder Y) 
eliminiert werden (MULLER, 1940, PontEcorvo, 1941). Die Art der 
Versuchsanstellung entspricht dabei grundsatzlich der oben (8. 425) 
fiir die Feststellung der Eliminationshaufigkeit angewandten; im ein- 
zelnen waren die genetischen Kombinationen verschieden, was aber hier 
belanglos ist. MULLER wie PonTEcORVO kommen zu dem SchluB, daB 
die so erhaltenen Einzelbriiche direkt proportional zur Dosis auftreten. 
Allerdings sind die beobachteten Prozentsitze so niedrig — MULLER 
findet nach Korrektion fiir spontane Elimination bei 2000r 1,4%, 
PonTECORVO bei 4000 r sogar nur 1,09% der Spermien mit derartigen 
Einzelbriichen —, daB bei dem Umfang des vorliegenden Materials auch 
Dosisexponenten bis zu 1,5 nicht ausgeschlossen sind. 

Ein andersartiges Untersuchungsverfahren liegt den cubitus inter- 
ruptus-Versuchen zugrunde. Bei ihnen wird die Haufigkeit bestimmter 
Zwei-Bruch-Mutationen festgestellt, bei denen der eine Bruch ein be- 
stimmter ist und in nachster Nahe von ci+ liegen muB8, wahrend der 
zweite irgendwo im autosomalen oder in einem Teil des Heterochromatins 
der Geschlechtschromosomen auftritt. Derartige Zwei-Bruch-Mutationen 
miissen in der Haufigkeit y, = (1 —e~*P) (l1—e-™P) auftreten, wo- 
bei k, die mittlere Mutationskonstante fiir den ci-Bruch, k, die fiir den 
heterochromatischen Bruch darstellt. Die Ergebnisse itiber die Haufig- 
keit derartiger Chromosomenmutationen auch von den friiheren Unter- 
suchern sind von EBERHARDT (1939) zusammengefaBt. Aus ihnen ist 
auf eine direkte Proportionalitét zur Dosis geschlossen worden. Eine 
solche Proportionalitat ist, wie sich aus der angefiihrten Gleichung ergibt, 
dann zu erwarten, wenn bei erfaBbaren Haufigkeiten von ci-Briichen 
die Haufigkeit der heterochromatischen Briiche so groB ist, daB e~*»? 
praktisch gleich 0 wird. In diesem Fall wiirde sich die Gleichung ver- 
einfachen zu y = 1 — e~™, also einer Eintrefferbeziehung, die nur die 
Bruchhaufigkeit des ci-Bruches angeben wiirde. Solange aus den 
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Befunden die praktisch lineare Abhangigkeit der ci-Rekombinationen an- 
erkannt werden muBte, war diese zuerst in allgemeiner Form von mir 
(vgl. Mitt. 1) gegebene Erklarung die einzig mégliche, um den Wicder- 
spruch zwischen den Dosisbeziehungen von gewoéhnlichen und von ci- 
Mehbrbruch-Mutationen zu beseitigen. Auf eine Konsequenz dieser Auf- 
fassung hat MvuLLer (1940) hingewiesen. Wenn k,D so gro8 ist, wie 
es fiir eine geradlinige Proporiionalitat notwendig ist, so sollten die 
gleichzeitig auftretenden Nicht-ci-Verlagerungen erheblich haufig sein. 
Tatsachlich miiBten sie die der Gleichung y = e~*P [] —e—*:D 
(1 + k,D)] entsprechende Haufigkeit rein heterochromatischer Zwei- 
bruch-Mutationen noch um die Haufigkeit der euchromatischen Ver- 
lagerungen tibersteigen. Setzt man z.B. das Verhaltnis von k, : k, 
= 100, so kamen auf eine ci-Chromosomenmutation rund 40 hetero- 
chromatische Zweibruch-Mutationen. Nimmt man noch eine dhnlich 
groBe Anzahl von euchromatischen Zweibruch-Mutationen hinzu, so ergibt 
sich ein Verhaltnis von ci-: Nicht-ci-Mutationen, das héher als das beob- 
achtete liegt. Auch unter diesen Bedingungen liegt aber noch keine 
direkte Proportionalitat fiir den ci-Bruch vor, sondern eine Dosis- 
beziehung, die man in Annaherung durch den Exponenten p = 1,4 aus- 
driicken kann. Die von EBERHARDT gefundenen Mutationsprozente 
zeigen nun entgegen seiner Deutung tatsaichlich keine lineare Dosis- 
proportionalitat, sondern steigen annaherungsweise ebenfalls mit dem 
Exponenten 1,4, wie ihn ahnlich auch MULLER angibt. Die Voraus- 
setzungen fiir die von mir gegebene Deutung bestehen somit nicht im 
urspriinglich angenommenen Umfang. Die Methode verdient aber 
trotzdem eine genauere Ausarbeitung ihrer Grundlagen, wenn auch 
durch sie der Einzelbruch nur bedingt erfaBt wird. 

Weiterhin hat Maryx (1940) Aussagen iiber die Bruchhaufigkeit 
zu machen versucht auf Grund der strahieninduzierten Trennung der 
attached-X-Chromosomen. Man méchte annehmen, daB es sich bei 
dieser Trennung sowohl um Ein- wie Mehrtreffer-Falle handelt; doch 
diirfte die Trennung durch einen Bruch wohl nicht einfach als Zerlegung 
in 2'Kinzelchromosomen, sondern vielleicht als induziertes Crossing-over 
zwischen XX und Y anzusehen sein. Das Material von Marnx erlaubt 
noch keine Entscheidung; seine Dosiskurve ist zu abweichend. Hier 
sind weitere Untersuchungen unter gleichzeitiger cytologischer Priifung 
der Trennungschromosomen notwendig. 

Die umfangreichsten Bestimmungen der Bruchhaufigkeit liegen in 
der Ringchromosomenuntersuchung der vorliegenden Arbeit vor. Hier 
werden nicht nur die offengebliebenen, sondern auch die wiederver- 
einigten (zu Doppelringen fiihrenden) Einzelbriiche der ganzen X-Chro- 
mosomen erfaBt. Gegen die vorlaufig mitgeteilten Ergebnisse (BAUER, 
19391) sind von MULLER (1940) und seinem Schiiler PontEcorvo (1941) 











1 Verh. internat. Vererb.-Kongr. Edinburgh. 
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Einwendungen gemacht, die bei MULLER darin gipfeln, das ganze Ver- 
fahren sei ungeeignet: 

“Unfortunately. however, BauERs sex-ratio technique fails to distinguish between 
the reduction of the ratio of females to males caused by these X-chromosome losses 
(of all kinds taken together), and that caused by the induction in the X of dominant 
zygote-lethal changes of various possible types (gene mutations, and gross and 
minute structural changes)....... In fact, as the losses might have caused but 
a minor part of the observed effect, the linearity of the curve as a whole might 
merely have been an expression of the already known linearity of the curve for 
gene mutations and minute rearrangements.” 

Ungliicklicherweise iibersieht Mutter dabei die selbstverstandliche 
Voraussetzung, daB Kontrollexperimente mit X+ vorlagen (BAUER und 
WESCHENFELDER, 1938) und daB tatsachlich erst ihr Vergleich mit den 
X°-Versuchen den AnstoB zu dieser Untersuchung gab. Wie oben im 
einzelnen begriindet ist, zeigt eben dieser Vergleich, da8B alle von MULLER 
als komplizierend angenommenen zygotisch-letalen Mutationen in ihrer 
Haufigkeit zu gering sind, um fiir die Verschiebung des Geschlechts- 
verhialtnisses beriicksichtigt werden zu miissen. MULLERs Einwand ist 
also ohne Sinn und um so unverstandlicher als MULLER die Mitteilung 
von BavER und WESCHENFELDER zuganglich war und von ihm auch 
in seiner Drosophila-Bibliographie angefiihrt worden ist. Den gleichen 
Fehler macht auch Ponrocorvo in seinen vorsichtiger gehaltenen Ein- 
wanden. Diese kénnen daher ebenso wie seine Berechnungen, in denen er 
den Anteil der wirklichen Einbruch-Falle und der sonstigen im weiteren 
Sinne dominanten Letalfaktoren trennen will, hier unberiicksichtigt 
bleiben. Erwahnt sei nur noch, da&B PonrEcorvo erwagt: “that the 
mechanism of losses may be entirely different from that pro in 
this (PoNTECORVOs, B.) paper, as for instance by some action of the 
radiation on the centromere or on achromatic constituents of the mitotic 
apparatus.” Daf auch diese Méglichkeiten mit dem Unterschied der 
Ergebnisse an X+ und X° hinfallig sind, geniigt hier erwahnt zu werden. 


Aus den Ringchromosomenversuchen leitet sich somit der erste und 
umfangreichste Beweis fiir die Eintreffer-Auslésung der Einzelbriiche ab, 
der besonders durch die Untersuchung CREIGHTONs sowie allgemein 
durch die Pollenzellanalysen bestatigt worden ist. 


Der Vergleich aller angefiihrten Arbeiten macht den schon 6fter 
hervorgehobenen Tatbestand deutlich, daB die Mutationskonstanten 
fiir den Einzelbruch bei den verschiedenen Arten und auch Zellen sehr 
verschiedene GréBe zeigen. Der héchste Wert findet sich in den Sper- 
matogonien und Embrvonalzellen von Chorthippus longicornis, wo fiir 
D=I1r k=1,2-10~' ist, der geringste Wert in den Spermien von 
Drosophila melanogaster, wo die vergleichbare Konstante fiir den ge- 
samten Chromosomenbestand (als rund Fiinffaches der oben fiir das X 
berechneten) etwa k = 7-10~* betragt. Es besteht also eine Spanne 
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von mehr als 3 GréBenordnungen. Eine Erklarung dieses groBen Unter- 
schiedes muB solange aufgeschoben werden, bis iiber die Bedeutung der 
Mutationskonstante k, des formalen Treffbereiches, und ihre Beziehung 
zum realen Treffbereich (vgl. Rrzni, TImMoFEEFF-RESSOVSKY und ZIMMER, 
1941) eine bessere Einsicht gewonnen worden ist. Die Verwendung von 
dichter ionisierenden Strahlungen erscheint hierfiir geboten. Die wenigen 
Versuche, in denen bisher Neutronen zur Bestrahlung verwandt worden 
sind, erscheinen noch widerspruchsvoll. Wahrend bei Letalfaktoren 
von ZIMMER und TIMOFEEFF-REssovsky (1938) die hypothetisch geforderte 
Senkung der Mutationsrate beobachtet wurde, findet THopay (1942) 
sowohl fiir Rekombination wie fiir Einzelbriiche eine Zunahme der 
Mutationsprozente bei Neutronendosen von gieicher GroéBe wie in den 
Roéntgenvergleichsversuchen. Zwar iiberrascht die Zunahme der Re- 
kombinationen nicht, weil sie bei Neutronen auch als Eintreffer-Ereignisse 
dann auftreten kénnen, wenn beide Briiche durch eine Ionisationsbahn 
ausgelést werden. Die Einzelbriiche sollten aber wie die Letalfaktoren 
bei Neutronen in geringerer Haufigkeit auftreten, wenn sie wie die 
Letalfaktoren auf eine Atomanregung oder eine Einzel-Ionisation zuriick- 
gehen (ZIMMER und TIMOFEEFF-REssovsky, 1942). THopay gibt seinen 
Befunden die Deutung, da8 fiir den Einzelbruch mehrere Ionisationen 
notwendig sind. Da die Briiche Eintreffer-Ereignisse sind, miissen die 
Treffer den Ionenhaufchen entsprechen. Um diese’ nicht unwahrschein- 
liche Annahme zu priifen, bedarf es eines Vergleiches der Einfliisse von 
Strahlungen, die solche Ionenhaufchen in verschiedener Haufigkeit er- 
zeugen. MULLER (1940) hat den Vergleich mit y- und weichen Roéntgen- 
strahlen vorgenommen. Er findet keinen Unterschied in der Trans- 
lokationshaufigkeit. Das wiirde gegen THopays Deutung sprechen. Doch 
laBt MuxLiEerRs Material zu wiinschen iibrig. Andererseits ist es auch 
nicht ausgeschlossen, daB in Drosophila-Spermien die Briiche schon 
durch Einzelionisationen ausgelést werden, daB also biologische bedingte 
Unterschiede vorliegen. Das mu8 durch weitere Untersuchungen gepriift 
werden. 


3. Die Natur des primdren Bruchereignisses und andere offene Fragen. 

Die Auslésung der Briiche erfolgt in der Interphase oder beginnenden 
Prophase, ihre Untersuchung friihestens in der folgenden Prometaphase. 
Was in diesem Zeitraum vor sich geht, entzieht sich der unmittelbaren 
Beobachtung, besonders sind bisher keine Feststellungen dariiber moég- 
lich gewesen, welcher Art die ersten Bestrahlungswirkungen sind. Es 
lassen sich deshalb nur unbestimmte Vorstellungen hieriiber machen. 
Die primaren Treffervorgénge kénnen folgende cytologischen Verande- 
rungen auslésen: 1. echte Briiche, 2. bruchfahige Stellen im Chromosom, 
die aber ohne manifesten Bruch Rekombinationen eingehen kénnen, 
3. nur rekombinationsfahige Stellen, bei denen Fragmente nur als 
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riicklaufige Rekombinationen zwischen Tochterchromatiden auftreten 
kénnen (vgl. hierzu Mitt. I und BaveEr, 1942b). 

Bei den echten Briichen wiirden dann freie Bruchenden auftreten. 
Diese Bruchenden kénnten entweder offen bleiben oder sich untereinander 
vereinigen. In den Mitoseanalysen lit sich auBer den offenen Einzel- 
briichen nur der Teil der vereinigten erfassen, der zu riicklaufigen Ein- 
Bruch-Rekombinationen fiihrt. Wieviele Briiche eine Wiedervereinigung 
zur Ursprungsanordnung erfahren, ist nicht feststellbar. DaB diese 
letzteren die iibrigen an Zahl erheblich ibertreffen miissen, geht aber 
schon aus dem Verhiltnis der Ein- zu den Zwei-Bruch-Mutationen hervor. 
Oben ist gezeigt worden, daB im Zellkern eine gréBere Anzahl von Re- 
kombinationsbereichen angenommen werden muB, um die beobachtete 
quadratische Proportionalitat bis zu verhaltnismaBig groBen durch- 
schnittlichen Haufigkeiten der Zwei-Bruch-Mutationen zu erkliren. Unter 
diesen Bedingungen mu8 die Anzahl der Rekombinationsbereiche mit 
nur einem Bruch erheblich hoch sein. DaB sich offene Briiche nicht 
in entsprechender Menge beobachten lassen, kann dann nur darauf 
beruhen, da8 zum gr6Beren Teil eine Wiedervereinigung der zusammen- 
gehérigen Bruchenden erfolgt. Die Wahrscheinlichkeit fiir diese Wieder- 
vereinigung w, muB also zwischen 0,5 und 1 liegen. 

Falls nicht echte Briiche ausgelést werden, sondern rekombinations- 
fahige Stellen, so gilt fiir sie dasselbe; bei gleichzeitiger Neigung zur 
_ Fragmentation bedeutet 1—w, die Haufigkeit des Auftretens offener 
Briiche, bei nur rekombinationsfahigen Stellen die Héufigkeit fiir riick- 
laufige Ein-Bruch-Rekombinationen. 

Der Vergleich der Verschiebung des Gechlechtsverhaltnisses in X+ 
und X°-Versuchen bietet nun die Méglichkeit, einen Anhaltspunkt fiir 
den Wert von w, zu finden. Hierfiir mu8 noch einmal auf die oben 
(S. 413) dargestellten Versuche zuriickgekommen werden. In den Xt- 
Versuchen wurde bei Bestrahlung mit 4000 r eine geringe Senkung des 
9-Prozentsatzes gefunden. Als Ursachen hierfiir kamen neben Einzel- 
briichen dominant-letale Genmutationen, Deletionen wu. a. in Betracht, 
die auch sicher gemeinsam beteiligt sind. Die Einzelbriiche werden hierbei 
nur als offene oder dyszentrisch wiedervereinigte Briiche wirksam, 
wahrend bei Briichen in X° zusatzlich die euzentrischen Wiederver- 
einigungen erfaBt werden. Der Unterschied im 9-Prozentsatz bei X+- 
und X°-Versuchen mu8 also auf dem Unterschied in der Haufigkeit 
offener bzw. dyszentrisch vereinigter Briiche einerseits und euzentrisch 
vereinigter andererseits beruhen. Fiir den Vergleich mit X° kann man 
annehmen, da8 die Geschlechtsverschiebung in den X+-Versuchen zur 
Ganze auf Einzelbriichen beruht; man macht durch die Vernachlassigung 
der iibrigen Mutationen einen Fehler zugunsten der offenen oder dys- 
zentrisch vereinigten Briiche und erhalt so ein zu kleines w,. Der Ver- 
gleich 1a8t sich zahlenmaBig folgendermafen durchfiihren: Aus den 
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Versuchen der Tabelle 2 lassen sich fiir den ¢-Ausfall bei Letalitat 
(1 —N,/N;)- 100 aus den korrigierten 9-Anzahlen in den beiden Ver- 
suchen die Werte 7,28% und 4,92% berechnen. Wenn auch beide Ver- 
suche wegen der verschiedenen Genotypen, die dabei verwandt wurden, 
nicht voll vergleichbar sind, so kann man sie doch, wiederum zugunsten 
der X+-Werte, zusammen als 7% ansetzen. Mit diesem Wert muB8B der 
entsprechende fiir 4000 r aus dem X‘-Versuch (Tabelle 8) von rund 41 % 
verglichen werden. Aus diesem 1aBt sich ein k D-Wert nach Gleichung (8) 
berechnen, der sich auf 0,615 belauft; mit ihm kann nun in eine der 
Gleichung (7) entsprechenden Formel fiir X*+ eingegangen werden. 


N bi — ty - ety 
% — 7s" wobei by den als offene oder dys- 


Diese lautet 1 — Ne on = 
zentrisch vereinigte Briiche vorliegenden Anteil von bx darstellt. Der Glei- 
No (i—n)k D 
chung (8) entspricht dann die Beziehung 1 — x. = I—+> are Dp wenn 
ome cs 


by = 1—e—" *P gesetzt wird, wobei n den dyszentrischen Anteil von 
by angibt. Aus dieser Gleichung folgt n =-0,35. Das heiBt, dab 
nur rund ein Drittel der Briiche offen bleibt oder zu dyszentrischen Ein- 
Bruch-Rekombinationen fihrt. Bei diesem Ergebnis kommt nun auBer 
den schon angefiihrten zu giinstig fiir X+ eingesetzten Zahlen noch hinzu, 
daB.bei der Berechnung von kD nach der Gleichung (8) mit einem 
maximal hohen Wert fiir ty;, gerechnet wird. Wie oben gezeigt worden 
ist, liegt die 9-Defizit-Kurve zwischen einer Eintreffer- und der hyper- 
bolischen Kurve. Mit einer Verringerung von ty; sinkt aber auch n, 
was sich ohne weiteres zeigt, wenn man tyy, gleich Null setzt. Es liegt 


dann fiir X+ die Beziehung 1x = 1—e~"*P vor, die nach Berech- 
nung von kD (fiir X°) aus 1— = 
Wertes (0,53) ein n = 0,14 ergibt. Es lage der Anteil der offenen oder 
dyszentrischen Briiche hiernach zwischen 0,14 und 0,35, die Wahr- 
scheinlichkeit fiir Wiedervereinigung w, damit zwischen 0,65 und 0,86. 
Auch jetzt liegt die untere Grenze aber noch zu tief; by ist definiert als 
die Summe der offenen oder dyszentrisch vereinigten Hinzelbriiche 
sowie der Briiche, die sich an dyszentrischen reziproken Translokationen 
beteiligen. Nun liegt kein AnlaB vor, die dyszentrischen Translokationen 
fiir weniger zahlreich zu halten als die euzentrischen; denn bei ihnen wird 
die Entscheidung, ob eine dyszentrische oder euzentrische Vereinigung 
erfolgt, durch die Lagebeziehung der Abschnitte zweier Chromosomen 
gefallt, und diese mu8B zufallsgemaB sein (vgl. Mitt. 1). Wenn also 
die beiden Translokationsarten gleich wahrscheinlich sind, so muB, 
um ein von 0,5 abweichendes w, fiir alle Briiche’ zu ergeben. die 
euzentrische Wiedervereinigung der Einzelbriiche noch haufiger sein 
als eben angegeben. SchlieBlich ist bei allen Bruchbestimmungen 
die Méglichkeit der euzentrischen Wiedervereinigung der Briiche zur 
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vollstandig normalen Anordnung, bei X° also zu normal teilungsfahigen 
Ringen, nicht zu erfassen. Je nach der Haufigkeit einer derartigen 
Wiedervereinigung wiirde sich w, dem Grenzwert 1 entsprechend weiter 
nahern. Der untere Grenzwert von w,, 0,65, ist nach allen sicher zu 
niedrig angesetzt. DaB es sich bei diesen Angaben nur um eine mittlere 
Wahrscheinlichkeit handelt, die ein unterschiedliches Verhalten etwa 
bestimmter Stellen der Chromosomen nicht ausschlieBt, braucht nicht 
besonders betont zu werden. 

Bei der Unsicherheit der Aussagen iiber die Natur des primaren 
Bruchereignisses haben es die Untersucher bisher im allgemeinen unter- 
lassen, konkretere Angaben dariiber zu machen. Eine bestimmte Stel- 
lungnahme findet sich nur bei MarquarpT (1941 a, 1942a). Er nimmt im 
Sinne der Bruchhypothese einzelne primare Bruchvorgainge an, doch 
sind diese nach ihm von zweierlei Art; neben rekombinations- und frag- 
mentationsfahigen Stellen nimmt er eine zweite Art von Primarande- 
rungen an, die nur mit solchen der ersten Art, nicht aber unter sich 
rekombinationsfahig sind. Diese hypothetische Erweiterung der Bruch- 
hypothese, die an sich nicht unmdglich ist, wird durch das von Mar- 
QUARDT beigebrachte Beweismaterial allerdings nicht gestiitzt. 

Des Naheren habe ich zu Marquarpts Hypothese schon Stellung genommen 
(BavER, 1942a), worauf hier fiir Einzelheiten nur verwiesen wird. In einer Er- 
widerung sucht Marquarpt (1942b) durch ausfiihrlichere Begriindung seine An- 
sicht aufrechtzuerhalten. Dazu sei hier nur kurz bemerkt, daB auch durch diese 
ausfiihrlichere Darstellung die Beweiskraft seiner Argumente nicht erhéht, aus 
ihnen aber klar wird, da8 MarquarptT aus der Bruchhypothese Folgerungen zieht 
und dann widerlegt, die von der Bruchhypothese nicht gefordert werden. Es ist 
hier nicht der geeignete Zusammenhang. um Marquarpts Hypothese noch einmal 
ausfiihrlich zu behandeln; das soll nach Durchfiihrung einer Untersuchung an 
einem den Pollenzellen vergleichbaren Material geschehen. Jedenfalls bleibt dic 
Sachlage so, wie ich sie (1942a) schon gekennzeichnet habe; auch Marquarpts 
Befunde lassen sich noch ohne Schwierigkeiten auf dem Boden der Bruchhypothese 
deuten?. 

Ebensowenig Genaues wie iiber die primar ausgelésten Briiche 1aBt 
sich iiber die Vorgange sagen, die zur Neuvereinigung, zur Wiederver- 
einigung bzw. zum ,,Ausheilen oder zum Offenbleiben der Briiche 
fiihren. Um in diese Vorgange einen Einblick zu gewinnen, miissen die 
Folgen der Veranderung der Bestrahlungsbedingungen analysiert werden. 


1 Ks sei hier nur hinzugefiigt, daB die von Marquarpt als Beleg fiir seine Hypo- 
these verwertete Tatsache, daf Fragmente und Rekombinationen eine Porsson- 
Verteilung auf die einzelnen Kerne sowohl einzeln, wie auch gemeinsam (bei Wertung 
der Rekombination als | Ereignis) ergeben, genau so nach der Bruchhypothese 
erwartet wird. Nach beiden Hypothesen ist die kombinierte Poisson-Verteilung 
nur solange méglich. wie es sich bei Fragmentationen und Rekombinationen um 
voneinander unabhangige, also in verschiedenen Rekombinationsbereichen auf- 
getretene Veranderungen handelt. Hierin liegt also ein weiterer Hinweis auf die 
oben abgeleitete Tatsache, daB die Rekombinationsbereiche in den Pollenzellkernen 
zahlreich sein miissen (vgl. S. 436f). 
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Aus der Tatsache, daB bei den Chromosomenmutationen die Mutations- 
rate wellenlangenunabhangig ist (MarsHak, 1937; EBERHARDT, 1939; 
MUuLLER, 1940; Faserctk, 1940b sowie oben S. 433), ergibt sich, daB 
man nicht erwarten kann, die Haufigkeit der Primarbriiche selbst durch 
zusatzliche Bestrahlungsbedingungen abzuéndern. Was gegebenenfalls 
abgeadndert wird, sind die genannten sekundaren Vorgange. Ihre Be- 
einfluBbarkeit lieB sich schon nach den oben (S. 439) genannten Be- 
funden von Sax vermuten, nach denen der Einzelbruch bei T'rades- 
cantia nur fiir eine beschrankte Zeit rekombinationsfahig ist. Diese 
Rekombinationszeit scheint temperaturabhingig zu sein (Sax und 
EnzManwn 1939, Sax 1940); in Versuchen mit verschiedener Temperatur 
wahrend und auch nach der Bestrahlung lieBen sich verschiedene Muta- 
tionshaiufigkeiten beobachten; allerdings sind die Ergebnisse nicht 
leicht, deutbar, da sich bestrahlte Interphasen und bestrahlte Prophasen 
in ihrer Temperaturbeziehung entgegengesetz: verhielten. 

Ob in reifen Drosophila-Spermien ahuliche Vorgange ablaufen, ist 
noch nicht geklart. Nach dem Aufbau der Spermienkerne ist es sehr 
unwahrscheinlich, daB in ihnen selbst die Rekombination der Briiche 
stattfindet; vielmehr deutet alles darauf hin, daB sie erst nach der Be- 
fruchtung wahrend der Umwandlung des Spermienkopfes zum Vorkern 
erfolgt (vgl. Mitt. I). Dagegen ware eine ,,Ausheilung* der Briiche auch 
schon im Spermienkopf denkbar; ob sie vorkommt, ist aber noch un- 
bekannt. Sie miiBte angenommen werden, wenn sich an reifen Spermien 
ein ZeitfaktoreinfluB aufzeigen lieBe. Einen solchen hat bisher nur 
SBERHARDT (1939) angegeben; gegenteilige Feststellungen haben Kavur- 
MANN (1939), MULLER (1940) und Dusinin, Kuvostova und Mansvurova 
(1941) gemacht; ihnen schlieBen sich die wenigen oben (S. 434) ange- 
fiihrten Befunde an’. Ebenso unsicher ist die Antwort auf die Frage 
nach der Temperaturbeeinflu8barkeit der Chromosomenmutationsrate 
bei Drosophila. Positiven Angaben von Mickey (1939) stehen negative 
von MULLER (1940) gegeniiber. 

Im ganzen aber gewinnt man aus den vorliegenden Arbeiten den 
bestimmten Eindruck, da8 im Drosophila-Spermium keine sekundaren 
Vorginge an den Briichen ablaufen, da8 diese vielmehr in der primar 
induzierten Haufigkeit einfach bis zur Befruchtung gestapelt werden. 
Damit lige dann ein grundsatzlicher, aber védllig verstandlicher 
Unterschied zwischen den Zellen im Mitosezyklus und den Spermien 
vor. Fiir eine endgiiltige Klarung bedarf es aber noch weiterer 
Untersuchungen. 

i(Zusatz bei der Korr.) Genaue Untersuchungen in TrmorfEFr-REssOvSKYs 
Laboratorium scheinen den Unterschied zwischen den Befunden EBERHARDTS 
und der iibrigen Untersucher zu klaren. Herr Dr. Carscu findet einen Zeitfaktor- 


einflu8 nur bei unentwickelten Spermien (Kopulationen nach dem 1. Tag), nicht 
bei reifen Spermien (Kopulationen am 1. Tag). 
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Noch ein weiterer Unterschied scheint zwischen den Drosophila- 
Chromosomen und denen bestimmter pflanzlicher Gewebe zu bestehen. 
McCiinTock (1939) hat gezeigt, da8 im Embryogewebe vom Mais — 
nicht aber im Endosperm — offene Bruchenden, die nach mechanischem 
Bruch von durch Austausch gebildeten Chromatidenbriicken entstanden 
sind, stabil werden, also sich weiterhin wie normale Chromosomenenden 
verhalten kénnen. Es liegt kein Hinweis auf ein solches Verhalten der 
Bruchenden bei Drosophila vor. Dieses lieBe sich natiirlich nur cyto- 
logisch oder durch Austauschanalyse erkennen. Auch hier ist das Ring-X- 
Chromosom insofern geeignet, als bei ihm durch einen Bruch keine 
Deletionen entstehen, sondern offene Chromosomen mit je nach dem 
Bruchort medianem bis subterminalem Spindelansatz; es kénnten also 
alle Falle stabilisierter Bruchenden erfaBt werden, wahrend bei X+ 
nur die mit einem Bruch nahe dem Spindelansatz oder dem freien Ende 
erhalten wiirden. Voraussetzung ist allerdings, daB die Stabilisierung 
in X° beide Bruchenden zugleich betrifft. Schon CatcoHEsIDE (1938) 
hat in diesem Zusammenhang Speicheldriisenchromosomen von Larven 
untersucht, die aus bestrahlten X°-Spermien hervorgegangen sind. 
Aus dem Fehlen offener X-Chromosomen hat er allerdings den SchluB 
gezogen, daB induzierte Bruchenden sich immer vereinigen. Ein Offen- 
bleiben der Briiche bis nach der Langsspaltung mit anschlieBender 
dyszentrischer Ein-Bruch-Rekombination, die CatcHESIDE nicht erwogen 
hat, ist demgegeniiber durchaus méglich und wird auch durch die Unter- 
suchungen PansHins (1941) an unvollstaéndigen Translokationen be- 
wiesen. Die Angabe CatTcHEsIDEs, da® sich in der F, keine stabilen 
offenen Ringchromosomen auffinden lassen, bestatigt ein umfangreiches 
F,- (WESCHENFELDER unver6ff.) und F,-Material (Letalfaktoranalyse). 
Durch diese Befunde wird natiirlich nichts dariiber ausgesagt, ob unmittel- 
bar durch die Bestrahlung offene Briiche erzeugt werden. Selbst aber, 
wenn nur rekombinationsfaihige Stellen ausgelést werden, so fiihren 
diese doch in der 1. Furchungsteilung zu bizentrischen Doppelringen, 
also Chromatidenbriicken. DaB diese meistens nicht, ohne mechanisch 
zu brechen, einfach eliminiert werden, ist oben nachgewiesen worden. 
Die Letalitat der Doppelringe muB eben auf fortgesetztem mechanischen 
Bruch und Briickenneubildung beruhen. Wiirden nun diese zu Beginn 
der Furchung erzeugten Bruchenden stabil, wie es beim Mais vorkommt, 
so mii®ten dadurch (mindestens gelegentlich, wenn die durch nicht 
genau mediane Lage der beiden Bruchstellen bedingten Deletionen und 
Duplikationen klein sind) lebensfahige Zygoten mit nachweisbaren offenen 
X-Chromosomen entstehen. Ihr Fehlen beweist somit das Fehlen einer 
Stabilisierung der Bruchenden. Zum Unterschied von diesem Verhalten 
der Briiche in Spermien sollen nach Rapoport (1940) bei Bestrahlung 
der Oocyten-Chromosomen von Drosophila erhaltungsfaihige Bruchenden 
auftreten. Einen vollen Beweis fiir diese Behauptung kann man der 
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vorlaufigen Mitteilung noch nicht entnehmen. Dagegen haben HucHEs- 
SCHRADER und Ris (1941) bei der Coccide Steatococcus tuberculatus 
eindeutig gezeigt, daB in den Furchungsteilungen die — sicher unmittelbar 
dureh die Bestrahlung ausgelésten — freien Bruchenden stabil werden 
und normales Teilungsverhalten der Chromosomenfragmente erlauben. 
Auch bei diesem Objekt finden sich Unterschiede verschiedener Zellen; 
das geschilderte Verhalten trifft nicht fiir die Spermatocyten zu, in 
denen es nach Bestrahlung auch zu Translokationen kommt. Welche 
Bedingungen den Unterschied im Verhalten der Bruchenden bei ver- 
schiedenen Objekten und bei ihnen in verschiedenen Zellarten herbei- 
fiihren, bleibt zu klaren. 

Die vorstehende Ubersicht zeigt, daB von dem eigentlichen Bruch- 
geschehen bisher erst die auBerlichsten Vorginge erfaBt werden. Zu der 
Frage, was ein Bruch ist und worauf seine Verhaltensweisen zuriick- 
zufiihren sind, ist ein weiterer Fortschritt nicht nur durch eine vertiefte 
strahlenbiologische Analyse, sondern wesentlich auch von einer Ver- 
tiefung der Kenntnisse iiber den physikochemischen Feinbau der Chromo- 
somen her zu erhoffen. 


Zusammenfassung. 

1. X- und Y-Chromosomen unterscheiden sich in dem Ausmaji, 
in dem in ihnen zygotisch-letale Mutationen ausgelést werden. Je gréBer 
der Unterschied ist, um so mehr kommt es nach Spermienbestrahlung 
za einer Verschiebung des Geschlechtsverhialtnisses zuungunsten der 
29 in der F,. 

2. Der Grad dieser Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses ist 
verschieden bei Bestrahlung von 33 mit normalem (X+) oder ring- 
férmigen (X°) X-Chromosom. 

3. In X+-Chromosomen kénnen als zygotisch-letale Mutationen vor- 
kommen: Dominant-letale Genmutationen und von Chromosomen- 
mutationen Deletionen und dyszentrische Ein-Bruch-Rekombinationen. 
In Y-Chromosomen sind solche Mutationen nicht letal. Unterschiede 
in der Haufigkeit zygotenletaler dyszentrischer, interchromosomaler 
Mehr-Bruch-Rekombinationen k6nnten dann bestehen, wenn Unter- 
schiede in der Bruchhaufigkeit zwischen X+- und Y-Chromosomen vor- 
lagen. 

4. In X°-Chromosomen kommen als zusiatzliche zygotenletale 
Mutationen die euzentrischen reziproken Translokationen und andere 
euzentrische interchromosomale Mehr-Bruch-Rekombinationen — vor. 
AuBerdem fiihren euzentrische Ein-Bruch-Rekombinationen in X° zu 
bizentrischen doppeltgroBen Ringchromosomen, die entweder (bei an- 
schlieBendem Chromatidenbruch) zygotenletal sind oder (bei Elimination) 
zur Geschlechtsumwandlung fiihren und so an der Verschiebung des 
Geschlechtsverhaltnisses auch beteiligt sind. 
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5. In der F, nach Bestrahlung der X+-P-3 3 findet sich (bei 4000 r) 
eine nur geringe Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses (Tabelle 2, 
S. 413). Die Havfigkeit aller unter 3. angefiihrten intrachromosomalen 
Mutationen ist also klein bzw. bei Translokationen in X+- und Y-Spermien 
nicht verschieden. 

6. Gleichartige Versuche mit X°-3¢ fithren zu einer starken Ver- 
schiebung des Geschlechtsverhaltnisses. Da nach X+-33-Bestrahlung 
keine nennenswerte Verschiebung vorliegt, ko6nnen in den X°-Versuchen 
die Y-Spermien mit den X+-Spermien ohne wesentlichen Fehler gleich- 
gesetzt werden. Die Verschiebung des Geschlechtsverhiltnisses ist also 
ein MaB fiir die Unterschiede der Mutabilitat von X+- und X°-Chromo- 
somen und damit fiir die Haufigkeit der zu bizentrischen Doppelringen 
fiihrenden euzentrischen Ein-Bruch-Rekombinationen und der sich an 
euzentrischen Translokationen beteiliegenden Briiche in X°. 

7. Die Dosisabhangigkeit der Verschiebung des Geschlechtsverhalt- 
nisses wurde in 2 sich durch die AuBenbedingungen unterscheidenden 
Versuchsgruppen untersucht, von denen die erste 13 Dosen von 250 bis 
6000 r, die zweite 11 andere Dosen von 75—3500 r umfaBte. Das Ge- 
schlechtsverhaltnis sinkt von 1:1 in den Kontrollen auf weniger als 
1 : 2 bei 6000 r (Tabelle 4, S. 419). Die Werte 1 — 2 N./N stehen in nahezu 
linearer Abhangigkeit von der Dosis, doch zeigt die Proportionalitats- 
kurve eine leichte Uberkriimmung (Abb. 6, S. 420). 


8. Eine ifverkriimmte Eintreffer-Kurve ist nur unter den folgenden 
Bedingungen zu erwarten: Wenn bx die Haufigkeit aller wirksamen 
(zu bizentrischen Doppelringen und zu eu- und dyszentrischen Trans- 
lokationen) Briiche in X° und wenn ty;, die der dyszentrischen Trans- 
lokationen zwischen Y und Autosomen bezeichnet, so gilt unter der An- 
nahme der Zygotenletalitét der Doppelringe die Beziehung 1 — N,/N; 
by— ty. 
~1—ty1* 
Zweitreffer-Kurve (gleiches k), so ist die Dosisproportionalitat durch die 





Folgt nun by einer Eintrefferkurve, ty;, der zugehérigen 


hyperbolische Funktion 1 —N,/N; = 1 —isip gegeben, die graphisch 
gegeniiber einer Eintrefferkurve eine staérkere Kriimmung im Anfangs- 
teil zeigt. Dieselben Beziehungen erhalt man bei Annahme der 
Elimination der bizentrischen Doppelringe fiir die Werte 1— 2 N,/N. 
Verringerte Kriimmung ergibt sich, wenn die Translokationen einer 
Zweitreffer-Kurve von kleinerem k folgen. Die experimentelle Kurve 
liegt zwischen einer Eintreffer- und der hyperbolischen Kurve (Abb. 8, 
‘Tabelle 8 und 9). Damit ist die Annahme bewiesen, daB die Einzel- 
briiche direkt proportional zur Dosis auftreten. Die Streuung des 
Materials ist zu groB, um aus der experimentellen Kurve dariiber 
hinaus genaue Angaben iiber das Zahlenverhaltnis von Ein- und Zwei- 
treffer-Ereignissen zu machen. 
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9. Versuche mit einer Y-2-Translokation zeigten, daB (im HéchstmaB) 
18,7% der bizentrischen Doppelringe eliminiert werden; alle ibrigen 
fiihren zum Absterben der Zygoten (Tabelle 5 und 7). 


10. Unter Beriicksichtigung dieses Verhaltnisses von Elimination 
und Letalitaét 1i8t sich eine Bruchhaufigkeit des X von k = 0,12—0,16 
bei 1000 r berechnen. Briiche stellen damit die haufigste Bestrahlungs- 
reaktion der Chromosomen dar. 


11. Einige Versuche mit abgeanderten Bestrahlungsbedingungen 
weisen darauf hin, da8 die Bruchhaufigkeit von der Wellenlange der 
benutzten Strahlung (Grenzstrahlen gegeniiber mittelharten Réntgen- 
strahlen) und von der Art der zeitlichen Dosisverabfolgung (Fraktio- 
nierung) unabhangig ist (Tabelle 10). 


12. Eine Ubersicht iiber die Befunde an Pollenzellen und Drosophila- 
Spermien zeigt, daB allgemeine Ubereinstimmung der Beobachtungen 
mit den Grundforderungen der Bruchhypothese besteht. Die Ergebnisse 
iiber eine rein quadratische Dosisproportionalitaét bis zu Bruchhaufig- 
keiten ~ 1] je Kern an Pollenzellen lassen sich nur unter der Annahme 
einer gréBeren Anzahl von Rekombinationsbereichen im Kern, also 
stirker eingeschrankter Beweglichkeit der Bruchstellen bzw. Bruch- 
enden verstehen. Spermienkerne scheinen gegeniiber Kernen aus Tei- 
lungsgewebe dadurch gekennzeichnet zu sein, daB bei ihnen die aus- 
gelésten Briiche, ohne sekundaére Veranderungen durchzumachen, bis 
zur Befruchtung gestapelt werden. 
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